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Resumen:

Abejas Apis mel/¡feralígustica fueron entrenadas a colectar solución azucarada

en un dispositivo de dos brazos paralelos. Dentro de este aparato las abejas debían

aprender a detectar en uno de los brazos Ia presencia de un estímqu de color

circular recompensado sobre un fondo gris neutro. El otro brazo presentaba sólo el

frondo gris y no era recompensado. Los colores ensayados presentaron diferentes

caracteristicas espectrales tales como contraste cromático, contrastes específicos

para cada uno de los tres fotorreceptores del ojo compuesto de la abeja, y contraste

de intensidad. Se varió el ángulo visual que cada estímulo de color ensayado

subtendía al ojo de Ia abeja con el fin de encontrar el ángulo mínimo en el cual la

detección aún es posible (60% de elecciones correctas). En una primera serie de

experimentos se probó como variaba Ia eficacia de Ia detección cuando el estímulo

era presentado en los planos ventral, dorsal y frontal. Para esto se utilizó un color

que tenía todos los contrastes. La eficiencia en la detección varió según Ia región

del ojo compuesto involucrada: el ammfue 4° i 0.5 para la zona frontal, 7° i 0.5 para

la zona ventral, y 8° i 0.6 para la zona dorsal. También se filmaron las trayectorias

de las abejas cuando decidían entre los brazos del aparato. Digitalizando luego

estas trayectorias se comprobó que las abejas inclinaban su cuerpo cuando el

objetivo era presentado en el plano dorsal. No ocurrió lo mismo cuando el estimulo

fue presentado en el plano ventral. Se concluyó que en este aparato no es posible

visualizar Ia detección dorsal ya sea porque el dispositivo no es adecuado para tal

fin o porque la misma no ocurre naturalmente. De aquí en más estudiamos la

detección de colores mediante Ia zona ventral. En una segunda serie de

experimentos se utilizaron colores que tenían suprimidos los contrastes específicos

para cada fotorreceptor. No todos los estímulos fueron igualmente bien aprendidos.
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EIammpara la detección de un estimqu de color varió dependiendo de Ia presencia

o ausencia de estos contrastes La supresión del contraste ultravioleta no afectó Ia

performance de detección; en este caso ammfue 6° i 0.5 y comparable con el

obtenido para la detección ventral del estimulo que presenta todos los contrastes.

Contrariamente, la supresión de los contrastes azul y verde afectó

significativamente la detección; en estos dos casos se obtuvieron valores de ammde

10° ¿r0.1 y 17° ¿r3, respectivamente. Así, de los dos contrastes, el contraste para el

fotorreceptor verde parece tener una mayor contribución en Ia detección ventral de

un estímulo de color ya que su supresión lleva a un empeoramiento más drástico

(ammmayor) de la performance. Se discuten las implicaciones ecológicas y

evolutivas de tales resultados.



1. Introducción

La abeja Apis mel/¡fera es un modelo habitual para el estudio de la visión de

colores y de comportamientos relacionados con la orientación visual (von Frisch

1967; Menzel 1979; Wehner 1981; Srinivasan 1994; Giurfa &Menzel 1997). A pesar

que las abejas obreras pasan gran parte de su vida en la oscuridad de la colmena

cumpliendo funciones de nodrizas (Winston 1987), en las últimas etapas de su vida

cumplen funciones de búsqueda de alimento (polietismo de castas; ver Winston

1987), para lo cual deben explotar en sus vuelos de recolección numerosas fuentes

de información sensorial, entre ellas la visual. La información visual juega un papel

preponderante en la vida de las abejas recolectoras de alimento. En los vuelos de

recolección de alimento las obreras obtienen polen y néctar de las flores (néctar

como fuente de carbohidratos y polen como fuente de proteínas), a la vez que

canalizan el proceso de polinización floral. No es casual, entonces, que las flores

presenten gran variedad de colores y otros tipos de información visual (formas,

simetría, información acromática) que permiten por un lado la detección e

identificación de las fuentes de alimento, y la discriminación, mediante procesos de

aprendizaje, de las fuentes con recompensa de otras especies competidoras

(Menzel 1985; Chittka &Menzel 1992; Menzel et al. 1993; Dafni et al. 1997).

De este modo, tanto las flores como los polinizadores, se benefician por el uso

de las señales de color: las primeras se diferencian del fondo de vegetación sobre

el cual aparecen, facilitando así su detección, explotación y consiguiente

polinización, y los segundos optimizan la búsqueda de recompensa asociada a tales

señales (Menzel 1985).

Las consideraciones anteriores implican,obviamente, que las abejas, así como

otros polinizadores, puede percibir los colores de las flores. En efecto, la abeja A.
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me/lifera es un modelo tradicional para el estudio de la visión tricromática de colores

(von Frisch 1967; Daumer 1956). Karl von Frisch (1914) fue el primero en demostrar

que las abejas poseen visión de colores al comprobar que eran capaces de ser

entrenadas a una cartulina de un color dado que luego distinguían perfectamente de

cartulinas grises similares en formato y que presentaban distintas intensidades,

algunas de ellas idénticas a la del color entrenado. Asi, von Frisch pudo establecer

que uno de los pre requisitos fundamentales de la visión de colores se cumplía para

las abejas: la capacidad de discriminar un color dado, independientemente de la

información acromática de intensidad. Pudo además establecer que el rango visual

de las abejas se halla corrido hacia longitudes de onda menores con respecto al de

los seres humanos: las abejas ven el ultravioleta (de aquí en más UV) que es

imperceptible normalmente para los seres humanos; más no ven colores en la gama

del rojo (a partir de 650 nm; sin embargo ver Chittka & Waser 1997). Así, su

espectro visual abarca desde los 300 nm (UV) hasta los 650 nm (von Frisch 1967;

Daumer 1956; Chittka &Menzel 1992).

Las abejas, tal como los seres humanos, poseen visión tricromática (Daumer

1956). Esto significa que pueden igualar una luz única de una longitud de onda

dada a una mezcla apropiada de los tres colores primarios (UV, azul y verde en el

caso de las abejas; azul, verde y rojo, en el caso de los humanos), de manera tal

que ambos no sean discriminables.

1.1 Los fotorreceptores de la abeja A. náellifera

Cada uno de los 5500 omatidios del ojo compuesto de una abeja presenta 9

células fotorreceptoras (Gribakin 1969, Menzel y Blakers 1976 Menzel et al. 1986).

En la zona frontal estas 9 células son de tres tipos, cada uno de estos tipos tiene un

máximode absorción en una zona del espectro visual de la abeja. Estos picos están
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dados por variaciones en la molécula proteica de opsina que integra el pigmento

visual, la rodopsina ( = retinal + opsina). Tres son máximamente sensibles al UV (A

ma’x. = 344 nm), dos máximamente sensibles al azul (k máx. = 436 nm), y cuatro

máximamente sensibles al verde (k máx. = 556 nm) (Menzel et al. 1986; Menzel &

Backhaus 1991). Es decir que se reconocen tres tipos de fotorreceptores, un

fotorreceptor de longitudes de onda cortas (también llamado fotorreceptor UV

debido a la ubicación de su pico de sensibilidad máxima), un fotorreceptor de

longitudes de onda intermedias (también llamado fotorreceptor azul) y un

fotorreceptor de longitudes de onda mayores (también llamado fotorreceptor verde)

(Fig. 1).

0.6

0.4

0.2

Sensi¡lidadespectral
O_O_-_|-|-|—T_[—I'fi_ïT-I-l‘|l1_l—T—IIl-T-FIIIIIlIllllIIT

300 350 400 450 500 550 600 650 700

Longitud de onda (nm)

Figura 1: Sensibilidad espectral de los tres tipos de fotorreceptores del ojo

compuesto de la abeja Apis mel/ifera. Se distinguen un fotorreceptor de

longitudes de onda cortas (X máx. = 344 nm), un fotorreceptor de

longitudes de onda intermedias (k máx. = 436 nm) y un fotorreceptor de

longitudes de onda mayores (Xmáx. = 556 nm).
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En el procesamiento de las señales de color por los fotorreceptores, existe una

fluctuación debida a los ruidos surgidos en la absorción fotónica y en su

transducción a señales eléctricas. Si dos objetos son tan parecidos en sus

reflexiones espectrales que sólo difieren dentro del rango de fluctuación

mencionado, el sistema nervioso no será capaz de discriminar los dos objetos y el

animal confundirá los dos colores. Así, cada color presenta una "zona gris" o "zona

de incertidumbre" dentro de la cual la diferenciación espectral por el sistema

nervioso no es posible. De acuerdo a esto, dos colores serán mejor diferenciados en

la medida que un mayor numero de zonas de incertidumbre los separe.

La diferenciación de colores se relaciona con la resolución del sistema de

visión de colores. En las abejas, Ia resolución de este sistema fue medida

originalmente por von Helversen (1972) en experimentos diseñados para medir los

umbrales de discriminación de luces espectrales de distinta longitud de onda pero

de igual brillo. La discriminación de colores fue sensiblemente mejor para el violeta

(440 nm) y para el verde-azulado (490 nm); esto es, las abejas pueden discriminar

perfectamente estos dos colores de otros corridos en tan solo 8 nm (hacia arriba o

hacia abajo) en longitud de onda.

1.2 Elsistema neuronal antagonista de la visión de colores

La información provista por la excitación de los fotorreceptores no constituye,

en todo caso, el estadio en el cual el sistema nervioso codifica los colores. Tal como

en el caso de los primates y otros vertebrados con visión de colores (Livingstone &

Hubel 1984), los tres tipos de fotorreceptores envían su información a dos tipos de

neuronas antagonistas de color que se hallan en el cerebro. En la abeja estas

neuronas se hallan en la medula proximal y en la lóbula (Hertel 1980; Kien &Menzel

1977). Estas neuronas son de codificación espectral tónica y funcionan de acuerdo
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a un principio "oponente", es decir responden con signo opuesto a las diferentes

entradas de los tres tipos de fotorreoeptores (Fig. 2a).

a) WMMmk 332 b) Receptores
WVJ.1¿JUÉJEÁUM,L¿ r

Ml
l YWWAuk“ ¡l ¡548

v2

332WWW 430
361W M512 i mas l U+B-G+=
408 4% ' w l 5"“Z 573 x ,"
* Neuronas xfi/r'
‘su oponentes y

Figura 2a Registros electrofisiológicos de las neuronas oponentes. Estos

registros se obtuvieron iluminando el ojo compuesto (los fotorreoeptores)

de la abeja A mel/¡fare con luces monocromáticas y registrando la

respuesta de la neurona oponente. Obsérvese en el registro superior

(correspondiente a la neurona A en la figura 2h) que al iluminar con una

luz de 332 nm. se observa una alta tasa de disparos. Longitudes de onda

intermedias y mayores (430, 548 nm) inhiben la respuesta neuronal. La

neurona de tipo B funciona contraponiendo la entrada del receptor de

ondas intermedias a las de los receptores de onda corta y larga. Figura

2b. Esquema de las interacciones entre de los receptores y las neuronas

oponentes. Se puede ver el signo de la entrada de cada receptor. Así

tenemos una neurona oponente que responde excitatoriamente al UV e

inhibitoriamente al azul y verde (A), la otra neurona responde

excitatoriamente al azul e inhibitoriamente al verde y al UV.
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Tal como en el caso de vertebrados con visión de color, un tipo neuronal

opone la información del fotorreceptor de longitudes de onda corta a la suma de

informaciones de los fotorreceptores de longitudes de onda intermedia y larga; es el

denominado tipo UVvs. Azul-Verde (en primates, tipo Azul vs. Verde-Rojo o Azul vs.

Amarillo). Es decir que este tipo presenta una respuesta excitatoria ante el UV e

inhibitoria ante el azul y/o el verde o viceversa. EI otro tipo opone Ia información del

fotorreceptor de longitudes de onda intermedias a Ia correspondiente a la suma de

los fotorreceptores de onda corta y larga. Se trata del tipo Azul vs. UV-Verde (en

primates, tipo Verde vs. Azul - Rojo o Verde vs. Púrpura) (Fig. 2b). En este caso se

observa una respuesta excitatoria ante el azul e inhibitoria ante el UVy/o el verde o

viceversa. De este modo, el color resulta codificado a nivel del cerebro de la abeja

en términos de las excitaciones de estos dos tipos neuronales. En ese sentido, el

principio funcional es idéntico al de los seres humanos.

La diferencia esencial entre Ia abeja y el ser humano, en lo que respecta a la

visión de colores, consiste en que en los seres humanos un tercer tipo de neuronas

acompaña a los dos tipos de neuronas oponentes: el tipo Blanco-Negro. En este

caso, la información de los tres tipos de fotorreceptores se adiciona simple e

indiscriminadamente en este tipo neuronal, estableciendo así la base fisiológica

para un canal acromático de intensidad. Mediante este canal, se distingue el blanco

del negro, pasando por las diferentes gradaciones de gris, de acuerdo al nivel que

alcance la suma de excitaciones de los tres tipos de fotorreceptores; blanco resulta

de la suma de excitaciones máximas y negro de Ia suma de excitaciones mínimas.

Los grises representan sumas de niveles intermediarios de excitación. Tal tipo de

neurona "aditiva" no ha sido encontrado en el caso de la abeja (Menzel &Backhaus

1991). Del mismo modo, otro tipo oponente posible, el tipo Verde vs. UV-Azul

tampoco ha sido encontrado. La visión de colores de la abeja parece no presentar
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una dimensión acromática, es decir que las abejas discriminan colores

independientemente de variaciones en su intensidad (sin embargo ver más abajo la

sección 1.5. La visión acromática de la abeja A. mellifera). La visión de colores del

ser humano incluye necesariamente la dimensión acromática de la intensidad (o

brillo). Para nosotros, un color se caracteriza no sólo por su tono y saturación, sino

también por su brillo. Para las abeja, solo "tono" y "saturación" serían determinantes

del color.

1.3 El espacio perceptual de colores de la abeja A. mellifera

De lo anterior se deduce que una representación realista del espacio

perceptual de colores de la abeja A. melliferaestá basada en sólo dos escalas que

representan, a su vez, las excitaciones de los dos tipos de neuronas antagonistas.

(Backhaus 1991; 1993). Backhaus y Menzel (1987) sugirieron que estas neuronas

antagonistas recibían entradas, de distinto signo y peso, de los tres tipos

fotorreceptores. Estos coeficientes fueron calculados basándose en la evidencia

comportamental de elección de colores (Kreissl 1985) y se propuso entonces que Ia

escala A era igual a:

-9.86 EW+ 7.70 Ea + 2.16 EV

Y la escala B igual a:

-5.17 EUV+ 20.25 Ea —15.08 EV

Siendo E la excitación de los fotorreceptores UV (uv), Azul (a) y verde (v). Así, la

escala A corresponde al proceso espectral antagonista UV vs. Azul-Verde y la

escala B al proceso espectral; antagonista Azul vs. UV-Verde. El espacio
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antagonista de colores resultante que permite representar fehacientemente las

distancias perceptuaies espectrales se representa en Ia Fig. 3.

En este espacio de colores, denominado espacio COC ("Colour Opponent

Coding Space”; Backhaus 1991; 1993), cada color tiene un Iocus único definido por

las excitaciones de los dos tipos neuronales antagonistas. La distancia entre dos

loci se relaciona directamente con la capacidad de discriminación de esos dos

colores por la abeja. Dado que los fotorreceptores se adaptan necesariamente al

fondo sobre el cual los colores son presentados (Laughlin 1981), la percepción de

colores es siempre relativa a este fondo de adaptación.

B/UG

l

l U/BGlIIIIIIIIllllllllllíllllllllll24681012lllllLLLlllllIlllIllllllllll

i gJ
—12 -1o -8 — -4 -2

LlLiiIIliillIJIIIIIIIIlllIlImI

Figura 3 El espacio de color COC ("ColorOpponent Coding") de Ia abeja

Apis mellifera. En este gráfico quedan definidos por la curva de puntos

negros todos los colores que la abeja A mellifera puede ver. Las dos

escalas representan los valores de excitación de los procesos oponentes

U/BG y B/UG.

El proceso de adaptación es tal que los fotorreceptores responden a un nivel

de 50% respecto de su respuesta máxima posible cuando son expuestos a la luz
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reflejada por el fondo (Laughlin 1981; Backhaus &Menzel 1987). De este modo, el

centro del espacio COC (el punto de coordenadas [0,0]) está dado por el fondo de

adaptación.

1.4 Unmodelo para la visión de colores de la abeja A. meIIifera

La información presentada en los ítems anteriores puede resumirse en un

modelo sencillo (Brandt & Vorobyev 1997) que describe los diferentes pasos

involucrados en la visión de colores de las abejas (Fig. 4).

.no:
a.
o i
(n
z.
(h

OanJHSEI

Paso 1 Paso 3 paso 4
U Salida

Fotorreceptores ' Evaluación comportametal

Figura 4 Diagrama esquemático de los distintos pasos postulados para

describir la discriminación de colores en la abeja A mel/¡Tera Paso 1: dos

estímulos (estímulo y fondo gris inducen la absorción de cuantos en los

fotorreceptores sensibles al UV,azul y verde, y son transducidos para dar

las señales {rs, rm, n} y {r's, r'M,r'L},respectivamente. Paso 2: codificación

neural de las señales de los fotorreceptores por dos codificadores

oponentes (neuronas oponentes). Estas salidas son {f1, f2} y {f'1, f'z},

respectivamente. Paso 3: comparación de las señales correspondientes

al fondo y al estímulo. La salida de este paso es la evaluación de Ia
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distancia perceptual AS entre el fondo y el estímulo. Paso 4: respuesta

comportamental (medida como probabilidad de elección entre dos

estímulos o entre estimqu y fondo solo).

El primer paso consiste en Ia transducción de la energía de los estímulos de

color en excitación de los tres tipos de fotorreceptores UV, azul y verde (Primer

Estadio o Estadio de los Fotorreceptores). Tal como se explicó arriba, los

fotorreceptores se adaptan a la luz reflejada por el fondo sobre el cual se presentan

los estímulos de color de fondo.

EI Segundo Estadio está provisto por los dos tipos de neuronas espectrales

antagonistas en el cerebro de Ia abeja (Estadio de CodificaciónNeurona/ Oponente).

Este estadio determina que Ia codificación de colores en la abeja sea bidimensional.

Las señales correspondientes a diferentes estímulos de color (o a un estímqu

de color y su fondo de presentación) son comparadas en un Tercer Estadio o

Estadio de Evaluación. Esta comparación incluye el cómputo de Ia diferencia

perceptual entre las señales del Segundo Estadio. Así, la salida de este estadio es

la distancia perceptual AS entre estímulos que es calculada de acuerdo a un modelo

métrico particular (en el caso de las abejas se usa el modelo métrico de bloques de

ciudad, "City Block metric"; Backhaus 1991).

Finalmente, la salida final del sistema de discriminación de colores es el

Cuarto Estadio o Respuesta Comportamenta/ de Elección. La misma es medida

como Ia probabilidad P de elección de uno de los estímulos presentados en la

comparación. P depende exclusivamente de AS.

1.5 La visión acromática de la abeja A. meIIifera

Un canal acromático correspondiente a la percepción de brillo o intensidad no

ha sido encontrado en la abeja A. mel/ifera. Tal dimensión, que corresponde a la
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suma de excitaciones producida en los tres tipos de fotorreceptores (es decir, a la

suma total de cuantos de luz absorbidos por la retina), tampoco desempeña papel

alguno en el comportamiento de discriminación de colores (Backhaus 1991; Giurfa

1991; Chittka et al. 1992; Brandt &Vorobyev 1997; Giurfa et al. 1997). Sin embargo,

nótese que en la Fig. 4 es posible definir otro tipo de canal de visión acromático: el

de las vias aisladas de un único tipo de fotorreceptor. Dado que un pre requisito

fundamental de la visión de colores es la interacción oponente de al menos dos

tipos diferentes de fotorreceptores, las señales que lleguen al cerebro a través de

un único tipo de fotorreceptor son necesariamente acromáticas. La excitación de un

único tipo de fotorreceptor, aislada y procesada en forma independiente de la

excitación generada en los otros dos tipos de fotorreceptores, constituye una señal

acromática. Se definen así los denominados contrastes específicos para un tipo de

fotorreceptor. Se trata del número de cuantos absorbidos por un tipo de

fotorreceptor (UV, azul o verde) que mira a un estímulo dado, relativo al número de

cuantos absorbidos por ese mismo tipo de fotorreceptor que mira al fondo de

presentación (Giurfa et al. 1997). Obviamente este tipo de contraste puede ser

definido para los tres tipos de fotorreceptores. Tenemos de este modo los

denominados "contrastes azul, verde, y UV".

Tales señales son sumamente importantes en los comportamientos de

orientación visual de muchos insectos. Por ejemplo, la orientación y navegación

espacial de las abejas por medio del uso de la luz polarizada presente en la bóveda

celeste está mediada exclusivamente por el fotorreceptor UV (Wehner & Rossel

1985). La información de luz polarizada es percibida como modulaciones de

intensidad de luz UV(Wehner 1989). Del mismo modo, la percepción de movimiento

en muchos insectos está mediada exclusivamente por el fotorreceptor verde (Kaiser

&Liske 1974; Lehrer 1987; 1993). En este caso, el contraste generado en este tipo
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de fotorreceptor por un estímqu y su fondo ("contraste verde” Srinivasan & Lehrer

1984) es la señal que permite percibir el movimiento. Se usa en tareas tales como la

estabilización del vuelo (Lehrer et al. 1985; Lehrer 1990), la estimación de

distancias y elevaciones (Lehrer et al. 1988; Srinivasan et al. 1989) y la detección

de bordes para aterrizar (Lehrer et al. 1990; Lehrer &Srinivasan 1993).

Es posible concluir entonces que en la visión de las abejas y de numerosos

insectos existen canales acromáticos determinados por las vías únicas de los tres

tipos de fotorreceptores aislados, No existe sin embargo un canal aditivo donde las

señales de los tres tipos se añaden indiscriminadamente (canal de brillo o

intensidad). Del mismo modo, cabe remarcar que si bien la visión acromática existe

en los insectos, ésta está estrictamente separada de la visión de colores. Son dos

canales diferentes, independientes y que muchas veces son usados en contextos

comportamentales diferentes.

1.6 La detección de las flores por el sistema visual de la abeja A. mellifera

Los colores florales han sido considerados tradicionalmente como señales de

"larga distancia" para los polinizadores (Frisch 1967, p 521; Kevan y Baker 1983;

Chittka y Menzel 1992). Claramente aquellas flores que resulten más conspicuas y

visibles a grandes distancias deberian tener una mayor ventaja adaptativa. Pero

¿qué significa "grandes distancias”? Kugler (1933) liberó abejorros en una

habitación iluminada con luz difusa, y trató de determinar la distancia a la que estos

abejorros detectaban un estimqu negro artificial de un diámetro conocido. Su

resultado mostró que a medida que se incrementaba el diámetro del disco, también

se incrementaba la distancia desde la cual era detectado. Este resultado, en

principio trivial, muestra que el parámetro a tener en cuenta no es ni la distancia al

estímulo ni el diámetro del objeto a detectar, sino una variable donde ambas
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informaciones se combinan: el ángqu visual subtendido por el objeto a detectar

(Giurfa et al. 1996). Así, un objeto puede ser detectado cuando subtiende un ángulo

visual igual o mayor que un ángulo limite (xm¡n.Estímulos que presenten el mismo

ángulo subtendido influirán de la misma manera en el comportamiento de un animal,

independientemente del diámetro del estimqu y de la distancia entre estímulo e

individuo.

En la abeja A. mel/¡fera se encontró que ammdepende de dos parámetros

fundamentales: a) el contraste cromático (la diferencia cromática entre un estímqu y

su fondo) y b) el contraste acromático para el fotorreceptor verde ("contraste verde";

ver más arriba). En particular Giurfa et al. (1996) demostraron que ammes 15° para

estímulos que presentan contraste cromático exclusivamente y 5° para estímulos

que además de contraste cromático presentan la señal acromática del contraste

verde. En otras palabras, estímulos que sólo se diferencian en términos cromáticos

del fondo de presentación son peor detectados (ammmayor; las abejas deben

acercarse más a los estímulos para poder detectarlos) que aquellos que, además de

la diferencia cromática presentan una diferencia acromática para el fotorreceptor

verde (ammmenor; las abejas pueden detectar al estímulo en cuestión desde

mayores distancias). La supresión de cualquiera de los otros dos contrastes

específicos referidos a los otros dos tipos de fotorreceptores existentes (UVy azul)

no afecta en lo más mínimo la perfomance de detección de las abejas. En otras

palabras, sólo el contraste verde extiende el rango de detección de un estimqu

visual.

Giurfa et al. (1997) demostraron además que ambas señales son usadas en

forma alternativa dependiendo del ángqu visual subtendido por el estímqu de color.

A ángulos visuales pequeños (alrededor de 5°), las abejas se guían exclusivamente

por el contraste verde y no por el contraste cromático, incluso pueden aprender un
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valor dado de contraste verde y diferenciarlo de valores mayores o menores (Giurfa

et al. 1997). De este modo, a ángulos visuales pequeños, las abejas pueden elegir y

decidir entre diferentes estímulos visuales en base a la información acromática

provista por el contraste verde. A ángulos visuales mayores (a partir de 15°) las

abejas se guían exclusivamente por la información cromática y no por el contraste

verde. Sin embargo, nuevos resultados de Hempel et al. (1999) indican que, aún en

ángulos visuales mayores (30°), las abejas pueden usar el contraste verde siempre

y cuando éste sea muy grande (como el que se origina en el caso de estímulos

negros sobre un fondo blanco).

Giurfa &Vorobyev (1998) caracterizaron además el rango angular en el cual

los detectores acromáticos que usan el contraste verde son activos: de 5° a 15°. Del

mismo modo sugirieron mediante un modelo específico que describe bien la

performance comportamental que los detectores visuales en cuestión presentan una

organización de tipo centro-entorno (centre-surround organisation) tal que se

activan en el centro con estímulos de diámetro de 7° y se inhiben en el caso de una

estimulación periférica del entorno (centre ON - surround OFF).

1.7 La regionalización de las performances visuales en el ojo compuesto de la

abeja y otros insectos

Los resultados arriba citados están referidos a Ia zona frontal del ojo

compuesto dado que los experimentos que llevaron a estas conclusiones fueron

realizados presentando a las abejas estímulos colocados en el plano vertical. Una

pregunta que surge es: ¿todo el ojo compuesto se comporta de la misma manera, o

existen diferencias en distintas zonas del mismo? La pregunta es relevante ya que

en su actividad de vuelo la abeja enfrenta situaciones en las cuales el objetivo floral

puede aparecer en diferentes lugares de la retina (ventral o dorsal, por ejemplo).
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¿Cómo varía (si varía) la eficacia de la detección en esos casos? Se sabe que otras

tareas visuales, como la discriminación y reconocimiento de formas, colores y

movimiento, muestran una clara organización y especialización de acuerdo a las

diferentes áreas del ojo compuesto. La discriminación de colores se puede dar tanto

en la zona frontal (Giurfa et al. 1996; 1997; 1998; Wehner 1981; Lehrer 1988), la

ventral (Giger &Srinivasan 1997) y en la lateral (Lehrer 1990) más no en la dorsal

(Giger y Srinivasan 1997). La discriminación de formas se lleva a cabo mediante la

parte frontal, particularmente la región fronto ventral (Wehner 1972, Lehrer 1997) y

la lateral más no mediante la ventral y la dorsal (Giger & Srinivasan 1997). La

discriminación de frecuencias espaciales puede realizarse bien en las zonas frontal

(Wehner 1981) y en la zona fronto ventral (Anderson 1977, Lehrer 1997).

En la zona frontal (Lehrer et al. 1985) y ventral (Lehrer y Srinivasan 1993) los

bordes de los estímulos generan un comportamiento de “scanning” (estabilización

de la imagen en vuelo) (Lehrer et al. 1985). En las zonas frontal y ventral los bordes

sirven también para discriminar los objetos del fondo (ej. flores de la tierra) (Zhang y

Srinivasan 1994).

La estimación de la distancia basada en la velocidad de traslación de la

imagen (paralaje) está bien desarrollada en las tres zonas (ventral frontal y lateral)

(Lehrer et al. 1988; Srinivasan et al. 1991; Lehrer 1994; Lehrer y Collet 1994).

Con todo esto, podria esperarse que la detección de estímulos de color

también presente una cierta regionalización en el ojo compuesto de la abeja. Ésa es

precisamente la pregunta de nuestro trabajo.



1.8 Objetivos

1) Determinar si las zonas ventral, dorsal y frontal del ojo compuesto de la

abeja A mel/¡fera se comportan de igual manera en la detección de estímulos de

colores.

2) Establecer dentro de qué rango de ángulos visuales operan las diferentes

zonas del ojo compuesto.

3) Determinar el rol específico de las diferentes claves visuales (contrastes

de color y contrastes específicos para los fotorreceptores) en la tarea de detección

de colores.



2 Materiales y métodos

Se utilizaron abejas Apis mel/¡fera ligustica de una colmena situada a 30 m del

lugar experimental. Las abejas fueron entrenadas a venir hasta el dispositivo

empleado mediante el clásico método de entrenamiento instaurado por von Frisch

(1967). El mismo consiste en situar en la piquera de Ia colmena un platillo con

solución azucarada diluida (20% p/p) , esperar que un cierto número de abejas tome

de la misma, e ir transportando el platillo a distancias crecientes desde la colmena

al lugar experimental. Así, las abejas aprenden a volar hasta el lugar definido por el

experimentador. Un grupo de estas abejas es luego entrenado a entrar al dispositivo

experimental, ofreciéndoles en el mismo solución azucarada de mayor

concentración (50% p/p). Una vez allí, son marcadas individualmente mediante

puntos de color en el tórax y/o abdomen (von Frisch 1967) Io cual permite

identificarlas fácilmente aún en vuelo. De este modo, estas abejas trabajan

básicamente en el dispositivo en cuestión, mientras que en el platillo dispuesto en

las cercanías, un grupo de abejas no marcadas está siempre disponible para uso

posterior. Sólo se utilizó una abeja marcada por experimento, siendo las demás

confinadas en una jaula. Una vez finalizada la serie de ensayos con la abeja

experimental elegida, ésta era eliminada para evitar que siguiera retomando al

dispositivo, para que no interfiriera con otros individuos, y una nueva abeja marcada

era estudiada.

2.1 Dispositivo

El dispositivo utilizado en este trabajo es un laberinto de brazos paralelos,

construido en madera y cubierto por un plexiglas especial, transparente al

componente UVde la luz diurna (Fig. 5a). Esto último resulta fundamental para todo



24

experimento que pretenda estudiar la visión de los organismos con sensibilidad en

dicho rango ya que el plexiglas normal actúa como filtroselectivo, que no deja pasar

la parte del espectro que corresponde al UVAPor consiguiente, el color que el

experimentador cree ofrecer no es el que el animal realmente ve, llevando a errores

groseros de interpretación acerca de la percepción y proceso de las señales

visuales.

a) b)
Orificio de

una8
Cámara
decisión

[UD0L

Pared

Disco de
color ¿tool

Canula Fondo gris

Alimentador

“Cubierta de acrílico

Figura 5a Esquema del dispositivo utilizado. Figura 5b Detalle de la

cámara de decisión.

El aparato fue puesto fuera del laboratorio, en los jardines del campo

experimental de Ciudad Universitaria, de modo tal que era iluminado por luz natural.

La ubicación del aparato en los jardines se mantuvo constante a lo largo de los

experimentos. Del mismo modo la intensidad de luz dentro del aparato fue
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mantenida constante dentro de Io realizable. Con este fin, Ia intensidad Iuminica

total fue medida usando un fotómetro con una función de eficiencia espectral de

luminancia estandarizada (Graseby Optronics, System S351). Los experimentos se

llevaron a cabo toda vez que la intensidad de la luz se hallaba por encima de 2000

qu. Cabe destacar que dentro de los rangos de intensidad por nosotros elegidos,

variaciones de intensidad Iuminica no afectan la percepción de color por parte de

las abejas (Menzel & Rose 1978) ya que las mismas poseen, igual que los seres

humanos, "constancia de color" es decir la capacidad de percibir un color como tal

independientemente de la intensidad de luz reinante (Neumeyer 1981).

El aparato medía 1.80 m. de alto y tenía una madera divisora en el medio que

daba origen a los dos brazos paralelos. En las paredes laterales del dispositivo una

serie de ranuras, separadas por 10 cm, permitía intercalar en cada brazo una pared

de fondo (20 x 20 cm) de PVC cuya posición y distancia al punto de entrada podía

cambiarse de acuerdo a las necesidades del experimento. La pared de fondo estaba

totalmente cubierta por un papel fondo gris neutro. En el centro de cada pared un

orificio de 0.5 mm permitía el acceso de las abejas a la solución de azucarada

dispensada por medio de una cánula conectada a una jeringa con solución 50%

(p/p) de sacarosa operada a mano. Tanto la cánula como la jeringa no eran visibles

para Ia abeja experimental que entraba al dispositivo. En uno de los brazos un

estímulo de color, presentado en forma de disco de 8 cm de diámetro en el centro

de Ia pared de fondo, era recompensado con solución azucarada. El brazo

alternativo presentaba sólo el fondo gris sin recompensa alguna.

EI aparato podía disponerse vertical u horizontalmente. Para estudiar la

detección en el plano ventral del ojo compuesto, el aparato se colocaba vertical con

la entrada en la parte superior (Fig. 5a). De esta manera, las abejas entraban al

dispositivo desde arriba, y veían el estímulo ventralmente. Para estudiar Ia
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detección en el plano dorsal el aparato era colocado vertical nuevamente, pero

invertido 180°, de manera que la entrada se encontraba en la parte inferior. Las

abejas que entraban al aparato debian ver, en principio, el estimulo con la zona

dorsal. La detección frontal (Giurfa et al. 1996) se midió también con este aparato a

modo de control, y teniendo en cuenta los resultados obtenidos por Giurfa et al.

(1996) y Giurfa & Vorobyev (1998) para esta tarea. Con este fin el aparato fue

puesto en posición horizontal y la eficiencia de la detección fue medida.

2.2 Estímulos

Diferentes estímulos de color fueron usados a fin de probar la incidencia de

diferentes parámetros espectrales sobre la eficacia de detección. Estos colores

fueron obtenidos de cartulinas pigmentadas, colorimétricamente estandarizadas y

de uso habitual en la investigación de la visión de colores en humanos y otros

animales. Las cartulinas empleadas fueron las de denominaciones HKS-3N,

8N, HKS-41N, HKS-82N, (K+E Stuttgart, Stuttgart-Feuerbach, Alemania) y

corresponden, en términos de la nomenclatura de color humana, a un amarillo

intenso, naranja, azul oscuro y marrón, respectivamente. El papel gris empleado

como fondo de presentación fue obtenido de una cartulina HKS-92Ny es acromático

para las abejas dado que presenta un espectro de reflección relativamente parejo a

lo largo de todo su rango visual.

El espectro de reflección de los estímulos fue medido con un fotómetro flash

(SRO1 Gróbel UV Elektroniks, resolución 1nm) y calibrado contra un estandar

blanco de BaSo4. La Fig. 6 muestra las curvas de reflección espectral de los

estímulos (discos de color) que debían ser detectados y del fondo gris contra el cual

eran presentados. Del mismo modo, se presenta el espacio COC de color de la

abeja A. mel/ifera (Backhaus 1991, 1993; ver Introducción) y la ubicación de los
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diferentes estímulos en el mismo. EI centro de coordenadas del espacio COC está

dado por el fondo de adaptación de los fotorreceptores, es decir por el fondo gris,

relativo al cual las abejas deben detectar los diferentes colores presentados.

12 s Ba) “ÍÑ b) aa.
— HKS-QZNFondogris 7'

I -— HKS-3NTodos los contrastes . q - °

0 8 Á HKS-8Nsm contrasteuv “ñ 400 ‘ «
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j — HKS-82NSin contraste erde i HKSMN.
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'5 0.6 A. _ A
C ‘ 6

g o :ÏFondo
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Figura 6a Reflectancia espectral de los estímulos utilizados. Figura 6b

Posición que ocupa cada estímulo en el espacio de color COC.

2.3 Parámetros espectrales

Los parámetros espectrales medidos para cada estímqu fueron el contraste

cromático, contraste de intensidad y los contrastes específicos para un tipo de

fotorreceptor (ver Introducción). Estos son los parámetros que median las diferentes

tareas visuales de Ia abeja A. me/lifera (Giurfa et al. 1997).

EIcontraste específico para un tipo de fotorreceptor q,-se calcula a partir de los

cuantos de luz que absorbe el tipo de fotorreceptor considerado (UV, azul o verde)

al ser estimulado por un objeto dado, normalizados a los cuantos absorbidos por el

mismo tipo de fotorreceptor al ser estimulado por Ia luz reflejada por el fondo de

presentación, en este caso el fondo gris:



j [(Á)R(Á)S¡(/1)a'/1— ,
ql _ 700

j I(¡1)B(Á)S,(Á)d/1
300

i: UV, Azul, Verde

Siendo ¡(/1)Ia distribución de intensidad espectral de la luz incidente (función 065

luz normal), RM) la reflección espectral del estímqu considerado, BM) ia reflección

espectral dei fondo gris y S,-(}L)Ia sensibilidad espectral del fotorreceptor i (Menzel &

Backhaus 1991).

EIcontraste de intensidad (1)generado por un estímulo contra el fondo gris fue

calculado como la suma de los cuantos absorbidos por los tres tipos de

fotorreceptores que miran al estímqu en cuestión, normalizada a la suma de

cuantos absorbidos por los tres tipos de fotorreceptores que miran al fondo gris

(ecuación).

[ZZ (Ii

i: UV, znl, Verde

Para cuantificar las diferencias aromáticas, se utiiizó el espacio COC

(Backhaus 1991; ver Introducción). En dicho espacio ias coordenadas cromáticas A

y B de cada estímulo fueron determinadas como:

q q;
A = a. ' , B = b

Z I qi +1 i=UI='.a.vlq, +1i=UV.a,v
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Con a,= {-9.86, 7.70, 2.16} y b,-= {-5.17, 20.25, -15.08}; donde í corresponde a los

receptores UV,Azul, Verde.

La distancia perceptual P entre dos estímulos S, y S; fue calculada como la

suma de las diferencias absolutas en las coordenadas cromáticas A y B [métrica

City Block; ver Backhaus (1991 ), (1993)]:

PÍSÍ, 52) Z /ASI*As2/* /BSI’BS2/

La Tabla 1 resume los valores obtenidos de estos diferentes parámetros para

los distintos estímulos de color empleados. Se puede apreciar que los colores

ensayados tenían diferentes distancias perceptuales respecto del fondo gris

(diferentes contrastes cromáticos) así como también distintos valores de contraste

de intensidad y de contraste para los tres tipos de fotorreceptores específicos.

Todos los estímulos eran cromáticos para las abejas, puesto que sus diferencias

perceptuales respecto del fondo eran suficientes para hacerlos discriminables

(intervalo: desde 3.4 a 8.3 unidades COC).



Color del Coordenadas Contraste Contraste receptor Intensi
estímulo cromáticas Cromático específico dad

(Unidades (Cuantos absorbidos (Suma
A B COC ) relativos al fondo gris) de los

UV B (3 cuantos
absorbi
dos)

Fondo gris O 0 O 1 1 1 3

HKS-8N, Naranja para un -O9 -4.5 5.4 1 0.6 1 6 3.2
observador humano)

HKS-41N, Azul oscuro para 1.1 2.4 3.5 0.6 1 0.7 2.3
un observador humano

HKS-82N, Marrón para un -0 5 -3_5 4 0.6 0.4 1 2
observador humano

HKS-3N, Amarillo para un -0.3 -8 8.3 0.8 0.5 4.1 5.4
observador humano

Tabla 1 Parámetros espectrales de los estímulos usados. En la columna 2

se muestra el grado de excitación que cada estímulo genera en cada una

de las neuronas oponentes. La columna 3 muestra la distancia perceptual

al fondo gris de presentación. Esta columna es la que da idea de la

diferencia cromática que cada estímulo posee respecto al fondo gris.

Todos nuestros estímulos posee contraste cromático puesto que todos

difieren del fondo gris. La columna 4 muestra los contrastes acromáticos

específicos para cada fotorreceptor Nótese que HKS-8N no presenta

contraste UV, HKS-41N no presenta contraste azul y HKS-82N no

presenta contraste verde. La columna 5 muestra la intensidad total de los
cuantos absorbidos en los tresestímulos (sumatoria de los

fotorreceptores).

2.4 Procedimiento

El objetivo de nuestros experimentos es encontrar el ángulo visual mínimo que

un estímulo de color debe subtender para ser detectado. Con este fin, el ángulo

subtendido por diferentes estímulos de color fue variado progresivamente,



31

cambiando Ia distancia de los mismos al punto de decisión de las abejas. Dado que

las abejas deben elegir entre la presencia del estimulo en un brazo del dispositivo y

su ausencia en el otro (ver arriba), a partir de un cierto ángqu visual reducido, en el

cual Ia detección deja de ser posible, elegirán ambos brazos aleatoriamente.

Cada experimento comenzó entrenando un grupo de 4-5 abejas marcadas a

entrar al aparato a colectar solución azucarada sobre el estímqu recompensado. De

éstas, sólo una permanecía siendo el resto enjaulado. Asi, sólo una abeja por vez

era admitida en el aparato. La abeja experimental entraba al aparato a través de un

agujero circular de 5 cm de diámetro y tenía entonces acceso a una pequeña

cámara de decisión (8 cm de largo) desde Ia cual las dos paredes finales de ambos

brazos eran visibles. Como se explicó al describir el aparato, en uno de los brazos

un disco de color de 8 cm de diámetro fue presentado contra el fondo gris. La abeja

que entraba a este brazo recibía una recompensa de solución azucarada cuando

aterrizaba en el disco de color. EI brazo alternativo mostraba el fondo gris solo y no

ofrecía recompensa. Por Io tanto cada abeja era entrenada a distinguir entre la

presencia o ausencia del disco de color (paradigma de detección). Ambos brazos

eran intercambiados de manera pseudoaleatoria luego de una o dos visitas

consecutivas recompensadas, para asegurarse que las abejas no asociaran Ia

recompensa con uno de los brazos en particular. Las abejas sólo podían ver el disco

de color en el momento en que entraban al aparato y volaban en Ia camara de

decisión.

Definimosel punto de decisión como el punto que se encuentra en el centro de

la cámara de decisión. El ángqu visual a subtendido por el estímulo recompensado

se define como:

a 2 arctan (Dx2 d)
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donde D es el diámetro del estimqu (en este caso 8 cm) y d la distancia al estímulo

(variable). Los valores de 0Lpresentados corresponden a la distancia del estímqu al

punto de decisión arriba definido (Fig. 5b). Puesto que las abejas podían elegir uno

u otro brazo desde la distancia máxima d] o desde la minima d},que representan los

límites de la cámara de decisión, cada ángulo ot se encuentra acotado por un

margen de error establecido por los ángulos a, y a3 calculados a partir de estas

estas dos distancias d] y dg, respectivamente. Por lo tanto, a] iiia :i'ïag.

Ei ángulo visual mínimo detectable (xm¡nfue definido como el ángulo en el cual

las abejas aún detectan al estímqu con una probabilidad Po= 0.6.

Cada abeja experimental iniciaba el experimento con el estímulo de color a

una distancia control que podia ser 14 o 24 cm, es decir con el estímulo

subtendiendo un ángulo visual grande de 32° o 19°, respectivamente. Si la abeja

atravesaba la linea imaginaria que separa la cámara de decisión de los brazos se

consideraba que había realizado una elección. En cada visita al aparato, sólo la

primera elección de los brazos era registrada, para evitar la posibilidad que la

segunda elección pudiera ser influenciada por el resultado de la primera. Cada vez

que la abeja elegía el brazo con el disco entrenado, era recompensada y la elección

era contada como correcta. Si la abeja elegía el brazo sin el estimulo, la elección

era contada como incorrecta y la abeja era inmediatamente "castigada", sacándola

del aparato y forzándola a volver entrar y elegir. La abeja entraba nuevamente al

aparato y podía elegir correctamente o no, pero esta elección ya no era registrada.

El ángulo visual subtendido por el disco de color fue variado cambiando la

distancia de las paredes finales al punto de decisión, hasta encontrar una distancia

(ie. un ángulo visual) a la cual el estímulo ya no era detectable, y las elecciones se

distribuían al azar entre los dos brazos.
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El criterio para definir que la abeja aprendía la presencia del disco de color a

cada valor de ángulo visual fue que el porcentaje de elecciones correctas (i.e.

elecciones del brazo con el disco de color) debía ser superior al 60%. Porcentajes

de elecciones correctas superiores al 60% son habitualmente alcanzados luego de

10-20 elecciones en el caso de los estímulos de color (Menzel 1985, Giurfa et al.

1996). Las elecciones eran registradas hasta que se alcanzaba un nivel de

significancia del 5% a favor del brazo positivo, o hasta un máximo de 30 elecciones.

Los discos de color fueron frecuentemente reemplazados por discos nuevos

para evitar la orientación guiada por posibles marcas olfatorias. Es de destacar,

además, que la información olfatoria juega un papel importante en las decisiones de

las abejas sólo a cortas distancias (en el rango de 5 cm aproximadamente; ver Von

Frisch 1967; Greggers & Mauelshagen 1997). Por ende, considerando que la

distancia mínima al estímulo fue siempre de tres a cinco veces superior, difícilmente

pudieron las abejas utilizar la informacion olfativa para sus elecciones.

2.5 Videoregistros

Una cámara conectada a un video-grabador fue utilizada para registrar los

vuelos de las abejas que entraban al laberinto cuando éste era colocado en

posición vertical. De este modo los vuelos de elección en el contexto de la detección

ventral y dorsal fueron registrados y posteriormente digitalizados para determinar,

mediante el análisis de la variación angular del eje longitudinal del cuerpo, si las

abejas realmente usaban la región dorsal o ventral al realizar sus elecciones.

La filmación se realizó a 25 cuadros/s (50 medios cuadros/s). Las filmaciones

fueron analizadas en el Institut für Neurobiologie de la Freie Universitat de Berlin,

mediante programas de digitalización apropiados. El análisis consistió en

determinar cuadro por cuadro la orientación del eje longitudinal del cuerpo de las
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abejas con respecto a Ia vertical cuando deciden entre los brazos dei laberinto.

Puesto que la decisión era tomada cuando las abejas entraban a ia cámara de

decisión y veían ambas paredes finales simultáneamente, las medidas del ángulo

definido por el eje del cuerpo y la vertical fueron restringidas a aquellas posiciones

dentro de Ia cámara de decisión.

2.6 Estadística

Un test binomial fue utilizado para juzgar Ia significancia de Ia performance de

detección (Zar 1985). Para el análisis de ia variación de Ia posición angular dei eje

longitudinal del cuerpo de las abejas durante el vuelo de elección en Ia cámara de

decisión se realizó un ANOVA de medidas repetidas, dado que ios mismos

individuos son evaluados en el tiempo.



3. Resultados

El primer paso fue estudiar la performance de detección en las diferentes

regiones del ojo compuesto de la abeja usando un estímqu claramente detectable.

Con este fin, se empleó un disco de cartulina HKS-3N (amarillo intenso para un

observador humano; ver Materiales y Métodos; sección 2). Este estímulo

presentaba el mayor contraste cromático y el mayor contraste acromático para el

fotorreceptor verde (Tabla 1), dos características que Iohacen fácilmente detectable

cuando es presentado frontalmente (Giurfa et al. 1996).

Dicho estimqu fue presentado ventral, dorsal y frontalmente. La performance

de detección en estos tres planos fue estudiada con tres grupos diferentes de

abejas. Los resultados se muestran en la Fig. 7.
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Figura 7 Resultados obtenidos (% Elecciones correctas) con un estímulo

que posee todos los contrastes (HKS-3N; amarillo para el observador

humano), y fue presentado en los tres planos (ventral, dorsal y frontal).
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El ángulo visual minimo al cual las abejas detectan el estimqu con una

probabilidad de 0.6 (Giurfa et al. 1996; ver Materiales y Métodos) puede ser leido de

esta figura para las tres situaciones experimentales. La eficiencia de la detección

varió según la región del ojo compuesto involucrada: ammfue 4° ir 0.5 para la zona

frontal, 7° i 0.5 para la zona ventral, y 8°i 0.6 para la zona dorsal.

El valor de ammencontrado para la detección frontal (4° ¿r0.5) es comparable

con el valor de 5° i 0.5 hallado por Giurfa et al (1996) para la misma tarea usando

el mismo estimulo (HKS-3N) en un dispositivo ligeramente diferente (laberinto en Y).

Las curvas de detección de las regiones ventral y frontal del ojo compuesto difirieron

significativamente respecto a su ammpero son similares en lo que respecta a su

forma. Ambas tienen el aspecto de "funciones escalonadas" ("step functions”), es

decir, la probabilidad de detección cambia abruptamente cuando el ángulo visual se

halla cerca del ocm¡n.Tal aspecto no se encuentra en el caso de la curva de

detección de la región dorsal. En este caso las abejas tuvieron más dificultades en

resolver la tarea planteada y alcanzaron por ende un nivel más bajo de elecciones

correctas a lo largo de todo el rango de ángulos visuales ensayados.

A fin de estudiar más detenidamente las diferencias en la performance

detección dependiendo de la zona especifica del ojo compuesto, analizamos las

videograbaciones que mostraban a las abejas durante las elecciones en el laberinto.

En particular, digitalizamos las trayectorias en la cámara de decisión en el momento

de elegir el brazo correcto del laberinto.

La Fig. 8 muestra un ejemplo representativo de las trayectorias de las abejas

en el caso de la detección ventral y la dorsal. Se observa que la orientación del eje

longitudinal del cuerpo con respecto a la vertical varia significativamente entre
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ambas situaciones experimentales. La Fig. 9 presenta un análisis cuantitativo de

esta variación.
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Figura 8 Ejemplos representativos de las trayectorias de distintas

abejas cuando el estimulo fue presentado en el plano Ventral (8a), y

dorsal (8h). Puede apreciarse como en Ia figura (8h) hay una

tendencia a variar el ángulo del cuerpo de manera de ver el estimqu

con Ia zona frontal. Esto no ocurre en el ejemplo (8a) (estimqu en

posición ventral).
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Figura 9 Variación de la posición angular del eje longitudinal del cuerpo

de las abejas cuando el estímulo fue presentado en los planos ventral (9a)

y dorsal (9b). Los valores angulares están referidos a la vertical (0°).

Cuando el estímqu es presentado en el plano dorsal la posición media del

eje corporal es 51°. Cuando es presentado en el plano ventral, la posición

media es 915°. Las lineas horizontales indican el valor medio en cada

C380.

Cuando el estímqu fue presentado ventralmente, el eje longitudinal del cuerpo

de la abeja se mantuvo horizontal y constante a lo largo de toda Ia trayectoria dentro

de la cámara de decisión (y también a posteriori). Ningún cambio significativo en la

posición angular del eje longitudinal pudo observarse a Io largo de las posiciones en

la cámara de decisión (Fig. 9a; Anova para medidas repetidas: F=O.45; df=7.7; NS).

El ángulo medio del eje longitudinal fue de 91 .5o i 0.1 (media + E.S.; n=8; ver linea

horizontal en la Fig. 9a). De este modo, el disco de color se proyectó
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exclusivamente en la región ventral del ojo compuesto de la abeja. Las elecciones

registradas en esta situación se basan pues en una detección ventral exclusiva.

Cuando el estímulo fue presentado dorsalmente, las abejas inclinaron el eje

longitudinal de su cuerpo y lo mantuvieron constante en esa posición a lo largo de

toda la trayectoria dentro de la ca’mara de decisión (Fig. 9b). Ningún cambio

significativo en la posición angular del eje longitudinal del cuerpo pudo observarse a

lo largo de las posiciones medidas (Anova para medidas repetidas: F=0.89; df=6.6;

NS). El ángulo medio del eje longitudinal fue de 509° i 0.9 (media + E. 8.; n=6; ver

línea horizontal en la Fig. 9b). Estos resultados indican que cuando el estímulo fue

presentado dorsalmente las abejas no utilizaron la región dorsal del ojo compuesto

para la detección, sino que elevaron el eje longitudinal del cuerpo de modo a

proyectar el estimulo sobre la zona fronto-dorsal. Así, a diferencia de la detección

ventral que ocurre indefectiblemente, no es posible encontrar una detección dorsal

"pura", en el dispositivo usado.

Este resultado indica que nuestro dispositivo experimental es apropiado para

estudiar las características de la detección ventral más no las de la detección

dorsal, ya sea porque la misma no ocurre naturalmente o porque el aparato no

permite visualizarla y/o acotarla. Esta conclusión se ve reafirmada por la dificultad

misma de la tarea medida en términos de la proporción de abejas que efectivamente

aprendieron a detectar el estimulo a la distancia control primera, relativa al total de

abejas entrenadas con ese estimulo (AbAp/AbTot;Tabla 2). El porcentaje de abejas

que aprendieron fue sólo 50% para la detección dorsal mientras que fue 76% y 71%

para las detecciones ventral y frontal, respectivamente.
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Color AbAp/AbTot

HKS-3N,Todos los contrastes.
(ventral). 16/21

Distancia. Control 20 cm. (76.19%)
HKS-3N,Todos los contrastes.

(frontal). 5/7
Distancia. Control 20 cm. (71.43%)

HKS-3N,Todos los contrastes.
(dorsal). 5/10

Distancia. Control 10 cm. (50%)
HKS-8N, Sin contraste UV.

(ventral). 8/10
Distancia. Control 20 cm. (80%)

HKS-82N, Sin contraste verde.
(ventral). 12/15

Distancia. Control 10 cm. (80%)
HKS-41N, Sin contraste azul.

(ventral). 7/23
Distancia. Control 10 cm. (30.44%)

Tabla 2 Cantidad de abejas que efectivamente aprendieron a detectar

cada estímulo relativoa la cantidad de abejas totales entrenadas.

Por ende, nos concentramos de aquí en más en la detección ventral que sí puede

ser bien caracterizada.

Diferentes grupos de abejas fueron entrenados en el paradigma de detección

ventral con los diferentes estímulos de color presentados en Ia Tabla 1 (HKS-8N,

HKS-41N, HKS-82N: naranja, azul oscuro y marrón para un observador humano,

respectivamente; ver Materiales y Métodos, sección 2). El objetivo fue determinar

cómo los diferentes parámetros espectrales (ver Materiales y Métodos; sección 3)

afectan la detección ventral.

No todos los estímulos fueron igualmente bien aprendidos. La Tabla 2 muestra

claramente que las abejas tuvieron dificultades en aprender el estímqu carente de

contraste azul aun en Ia distancia control (HKS-41N). La detección de los demás
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colores no presentó tal problema a esta distancia. Es decir que la supresión de los

contrastes UV(HKS-8N)y verde (HKS-82N)no afecta el aprendizaje de la presencia

de estos estímulos a ángulos subtendidos mayores.

El ángulo visual mínimo (amm)para la detección de un estímulo de color varió

dependiendo de la presencia o ausencia de contraste para los tres tipos de

fotorreceptores específicos (Fig. 10).
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Figura 10 Performances visuales de las abejas cuando se utilizaron

distintos estímulos en el plano ventral. Estos estímulos carecían de los

contrastes específicos UV HKS-BN, azul HKS4-1N y verde HKS-82N. A

modo de comparación se presenta la curva ventral de la fig 7 para el

estímqu que presenta todos los contrastes HKS-SN.

La supresión del contraste UV mediante el estímqu HKS-8N no afectó la

performance de detección; en este caso crm fue 6° i 0.5 y por Io tanto comparable

con el obtenido para Ia detección ventral del estímqu que presenta todos los



42

contrastes específicos (HKS-3N:7° i 0.5; ver arriba). Contrariamente la supresión

de los contrastes azul y verde afectó significativamente Ia detección; en estos dos

casos se obtuvieron valores de ammde 10° i 0.1 y 17° i 3, respectivamente. Así, de

los dos contrastes, el contraste para el fotorreceptor verde parece tener una mayor

contribución en la detección ventral de un estimulo de color ya que su supresión

lleva a un empeoramiento más drástico (ammmayor) de la performance.

Parámetros tales como el contraste de intensidad y el contraste cromático

pueden ser descartados como determinantes del resultado obtenido. Un examen del

contraste de intensidad no muestra correlación alguna con el comportamiento de las

abejas: HKS-8N, un estimqu que casi no posee contraste de intensidad con

respecto al fondo gris usado (ver Tabla 1), resultó en una curva de detección similar

a Ia obtenida con HKS-3N el cual presenta un alto contraste de intensidad. De la

misma forma, HKS-41N y HKS-82N tenían prácticamente eI mismo contraste de

intensidad y resultaron, sin embargo, en diferentes valores de amm.Tampoco hubo

correlación entre Ia performance de detección y el contraste cromático. Por ejemplo,

HKS-82N,el estimqu que fue peor detectado (por carecer de contraste especifico

para el fotorreceptor verde), presentaba un importante contraste cromático.



4. Discusión

4.1. Eficiencia de la detección de colores de acuerdo a las distintas zonas del

ojo compuesto

Este trabajo demuestra que la eficiencia de la detección de estímulos de color

en la abeja A. mel/ifera varía según Ia región del ojo compuesto involucrada; ammes

4° ir 0.5 para la zona frontal, 7° ir 0.5 para Ia zona ventral, y 8° i 0.6 para la zona

dorsal.

EI ammde 4° para Ia zona frontal coincide con el de 5° hallado por Giurfa et al.

(1996), quienes utilizaron el mismo estímulo de color (HKS-3N) en un aparato

diferente (laberinto en Y). En ese trabajo se ensayaron también estímulos de menor

diámetro, los cuales fueron detectados a una distancia menor, pero con un amm

constante. Dos condiciones experimentales distintas y un mismo resultado indican

que el aparato utilizado en nuestro trabajo funciona bien y que, en principio, no hay

artefactos introducidos por el uso de este dispositivo.

EI ammalcanzado cuando se evaluó la zona ventral fue de 7° ¿r 0,5. La

detección es peor, entonces, cuando Ia abeja utiliza sólo la zona ventral de los ojos

compuestos en comparación con Ia zona frontal.

Estos resultados muestran que muchas de las argumentaciones que han

postulado una especialización (no demostrada) de la región ventral del ojo

compuesto para Ia detección de estímulos florales no son necesariamente ciertas

(Lehrer 1997, 1998). La esencia de estas ideas consiste en afirmar que para un

insecto en vuelo sobre un prado, los estímulos florales aparecen esencialmente en

el plano ventral del ojo compuesto por Io cual determinadas especializaciones

comportamentales (ya que no anatómicas y/o fisiológicas) serían esperables (ver
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Introducción). No es el caso, al menos, de la detección de estímulos de color. La

performance ventral es claramente inferior a la llevada a cabo por el área frontal.

Probablemente otros parámetros visuales sean más importantes para detectar

visualmente la presencia de un estímulo floral en el plano ventral. Por ejemplo, la

información de movimiento generada por el desplazamiento relativo del objeto en

cuestión en la retina del animal (paralaje) es una clave fundamental que muchos

insectos explotan para localizar objetos (Lehrer et al. 1988; Srinivasan et al. 1989).

Mediante el uso de estos detectores de movimiento, las abejas podrian detectar

ventralmente la presencia de flores, sin necesidad de resolver especialmente con

fineza su ángulo visual.

Los resultados referidos a la eficiencia de la detección en la zona dorsal del

ojo compuesto deben relativizarse ya que, a diferencia de la detección ventral que

ocurre indefectiblemente, los registros de las trayectorias de vuelo de las abejas

muestran que no es posible encontrar una detección dorsal "pura", al menos en el

dispositivo usado. En la detección "dorsal" interviene un importante componente

frontal ya que las abejas inclinan su cuerpo 50° i 9 con respecto a la vertical al ser

ensayadas en un paradigma de detección dorsal. La detección que ocurre cuando

un estímulo es presentado ventralmente es, en cambio, puramente ventral. El

ángulo que forma el eje longitudinal del cuerpo con la vertical en esta situación es

91 .5° i 0.1.

Por otro lado, puede también observarse que la curva de detección obtenida

cuando la abeja utiliza la región supuestamente dorsal tiene un perfil distinto si la

comparamos con las curvas de detección obtenidas de las zonas ventral y frontal

(Fig. 7). Estas últimas presentan una caída abrupta (“step function”) a partir del

ángulo límite, lo cual corresponde a un fenómeno de tipo umbral; ma's allá de ammla

detección no es posible. La curva de detección dorsal, en cambio, nunca alcanza un
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nivel elevado de respuestas correctas y presenta una variación más gradual con el

ángqu subtendido por el estímulo de color. Además, el porcentaje de abejas

exitosas en esta tarea fue significativamente menor (50%; ver Tabla 2).

Estos hechos indican que la detección que ocurre cuando un estimulo de color

es presentado dorsalmente respecto al eje longitudinal del cuerpo de una abeja en

vuelo es, en realidad, realizada mediante el área frontodorsal del ojo compuesto y

no mediante el área dorsal. Se puede concluir además que resulta difícil evaluar la

eficacia del área dorsal en la detección de estímulos de color con este método, ya

sea porque ésta no ocurre naturalmente o porque el dispositivo usado no permite

acotarla. Podría pensarse que el área dorsal no es usada para la detección de

estímulos de color sino que está especializada en la percepción de luz UV de la

bóveda celeste para la navegación (Wehner 1989, 1994). Parte del área dorsal (el

borde interno y superior del área dorsal) es denominada área POL (Wehner &

Strasser 1985) e interviene en la detección y análisis de los vectores de luz

polarizada que caracterizan a Ia bóveda celeste (Wehner & Rossel 1985). Estos

vectores (los diferentes ángulos de polarización) son percibidos a modo de

modulaciones específicas de la luz UV(Wehner 1989). Puede pensarse que el resto

del área dorsal contribuye también a la navegación mediante una especialización

espectral en el rango del ultravioleta. Independientemente de la luz polarizada en sí,

un gradiente espectral informa a la abeja en que parte de la bóveda se halla

(Wehnwer &Rossel 1985). La luz UVno polarizada se asimila a cualquier región del

meridiano antisolar. El área dorsal podría jugar un papel preponderante en La

percepción de la luz ultravioleta no polarizada.
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4.2 La importancia de los contrastes para los tres tipos de fotorreceptores

específicos

EI ángulo visual mínimo (amm)para Ia detección de un estímulo de color en el

plano ventral varía dependiendo de la presencia o ausencia de contraste para los

tres tipos de fotorreceptores específicos. La supresión del contraste ultravioleta

mediante el estímulo HKS-8Nno afecta la detección; en este caso ammfue 6° i 0.5 y

por Io tanto comparable con el obtenido para Ia detección ventral del estímulo que

presenta todos los contrastes específicos (HKS-3N: 7° i- O.5; ver arriba).

Contrariamente la supresión de los contrastes azul y verde afecta significativamente

la detección; en estos dos casos se obtienen valores de ammde 10° i 0.1 y 17° i 3,

respectivamente.

De estos dos contrastes, el verde es claramente el ma's crítico: su supresión

lleva a una peor detección, dado que las abejas necesitan acercarse más a los

estímulos con el fin de detectarlos. Este resultado es consistente con los trabajos de

Giun‘a et al. (1996; 1997) y Giun‘a & Vorobyev (1998) quienes postularon que Ia

detección a ángulos visuales pequeños está mediada exclusivamente por

detectores que operan en base a Ia informaciónacromática del contraste verde (ver

Introducción). Similar a lo encontrado para el área frontal, puede verse que el

agregado de contraste verde permite extender el rango de detección ventral de 17°

i 3 a 7° i 0.5. Es interesante notar que el rango de aumento es exactamente el

mismo que el hallado para el área frontal: 10°. En el caso del área frontal, el (1mm

para la información cromática sin contraste verde es 15°, y 5° si se agrega el

contraste verde. Así, la detección ventral a ángulos visuales pequeños está

mediada por detectores acromáticos de contraste verde. Estos detectores
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presentarian una especialización angular tal que transmitirían las señales

generadas por ángulos visuales pequeños.

Este resultado reafirma la importancia del canal acromático visual basado en el

receptor verde. Este es en realidad el canal acromático más relevante en la visión

de las abejas, como lo muestran numerosos resultados que muestran su incidencia

en numerosas tareas que van desde la percepción de bordes, reacción optomotora,

vuelo balanceado, estimación de distancias, etc. (ver Lehrer 1994 como review). Del

mismo modo, es importante notar que, una vez más, se demuestra aquí que la

intensidad como dimensión acromática (medida en términos de la suma de las

excitaciones de los tres tipos de fotorreceptores) no es usada en este contexto por

las abejas (Ver introducción). No hubo ninguna correlación entre el comportamiento

de los insectos y este parámetro que constituye la dimensión acromática humana.

Por otro lado, nuestros resultados indican que, en menor grado, también el

contraste azul es importante para la detección de estímulos de color en el área

ventral. Este resultado es sumamente novedoso ya que en escasas ocasiones se ha

encontrado que tal contraste juega un papel en alguna respuesta comportamental.

Zhang et al. (1990) mostraron que en el seguimiento de objetos con movimiento

pendular (similares a flores sobre un tallo móvil agitado por el viento), el contraste

verde es fundamental, como se espera en toda tarea relacionada con la percepción

de movimiento en los insectos, pero también lo es el contraste azul. Sin embargo,

este resultado ha permanecido ignorado hasta ahora, y nadie (ni los propios

autores) ha discutido su posible significado fisiológico y/o comportamental. Un

hecho interesante al respecto es la cantidad de errores que las abejas cometieron

cuando se ensayaron los distintos colores (Tabla 2). Aún a ángulos visuales

grandes les resulta dificilaprender a detectar el estímulo que carece de contraste

azul.
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Recientemente, White y colaboradores (Cutler et al. 1995; Bennett et al. 1997)

mostraron que la respuesta alimentaria de elección de estímulos de color por Ia

mariposa Manduca sexta está mediada esencialmente por fotorreceptores

máximamente sensibles en la región del azul (450 nm) (Cutler et al. 1995) y que se

hallan mayoritariamente concentrados en la región ventral que es tricromática

(Bennett et al. 1997). Si bien, contrariamente a M. sexta, no existe evidencia que

muestre que la repuesta de elección de colores de abejas experimentadas se halla

mediada por algún tipo de fotorreceptor en particular, sería interesante estudiar la

topografía y distribución de los tres tipos de fotorreceptores a lo largo y ancho del

ojo compuesto de A. mel/¡fera. Se podría esperar que los fotorreceptores azules

tengan una incidencia importante en la región ventral. Esto explicaría por qué la

supresión del contraste azul dificulta Ia detección y el aprendizaje de estímulos de

color que carecen de tal información.

Esta hipótesis debe ser probada por medio de técnicas de electrofisiología,

pero los resultados de nuestro trabajo constituyen un indicio acerca de una posible

asimetría entre las áreas frontal y ventral basada en una diferencia en Ia distribución

de los fotorreceptores.

Otra posibilidad a tener en cuenta apunta, no a una asimetría en la periferia,

es decir a nivel de los fotorreceptores, sino a nivel del procesamiento central de las

señales acromáticas que provienen de la zona ventral; por ejemplo que la

información acromática contraste azul tenga más peso en ésta región que en la

frontal. Como en el caso anterior, estudios electrofisiológicos permitirían resolver

este problema.

Dos conclusiones se desprenden entonces respecto de Ia incidencia del

contraste azul en las tareas de detección: 1) La abeja utiliza el contraste azul como

señal de reconocimiento en Ia zona ventral. 2) EI “cuello de botella” se encuentra
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relacionado con el número de fotorreceptores azules en esta área, o con alguna

etapa posterior del procesamiento de la señal visual.

4.3. Especializaciones anatómicas en el ojo compuesto de la abeja A.mellifera

Puesto que los ojos compuestos de los insectos enfocan distintas zonas del

espacio a un mismo tiempo no es sorprendente encontrarse con que cada una de

estas regiones desempeñe eficazmente diferentes tareas que tienen que ver con la

biología del insecto.

En Io que respecta a Ia óptica del ojo compuesto, los ojos de la mayoria de

los insectos cazadores (mantidos, Iibélulas, avispas) tienen ángulos interomatidiales

(Att)menores de 1°. En todos los casos, los ángulos más chicos se encuentran en Ia

zona que mira hacia delante. Estas zonas poseen una gran resolución espacial,

característica que les confiere una gran eficacia en la caza (Land, 1997). En

muchos dípteros y algunos otros ordenes, es el macho quien posee las regiones de

gran agudeza. Estas son usadas para detectar y atrapar las hembras durante la

copula (Land, 1997).

Abejas, mariposas y Iangostas son insectos herbívoros y/o polinizadores

voladores que comparten un patrón característico de cambio en Ia densidad de los

ejes interomatidiales y en su relación vertical/horizontal. En todo el ojo hay dos

gradientes separados: el Acbh(ángqu interomatidial entre omatidios adyacentes en

el eje horizontal) y el Ad)V(a’ngulo interomatidial entre omatidios adyacentes en el eje

vertical). Ad»,es menor en la región frontal del ojo compuesto y se incrementa hacia

atrás, hacia las regiones medias y laterales (Land 1997). Att,es menor alrededor del

ecuador y aumenta hacia los polos ventral y dorsal. Estos dos gradientes resultan

en dos zonas de acuidad visual aumentada: 1) una zona de alta resolución en el

campo visual frontal, y 2) una banda en el ecuador del ojo
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La agudeza decreciente en sentido fronto-caudal puede pensarse como una

adaptación, de esta manera el flujo de imágenes con que el animal se encuentra

cuando vuela es una vista estacionaria directamente enfrente de él, y un campo de

imágenes que se desplaza rápidamente a ambos lados; este campo sería percibido

como una mancha borrosa particularmente cuando el animal vuela cerca de la

vegetación. La agudeza visual aumentada alrededor del ecuador del ojo implicauna

resolución espacial aumentada en el plano vertical más no en el plano horizontal.

Es de notar, sin embargo, que a nivel anatómico y de acuerdo al diseño

óptico del ojo compuesto de la abeja A. Mel/¡fera,no se puede explicar la asimetría

en los resultados de Ia detección ventral vs. dorsal que encontramos. Ambos polos

son, en lo que hace a su diseño óptico, equivalentes, y no se puede entonces

adscribir las diferencias comportamentales a diferencias en este aspecto. Por otro

lado es posible que Ia diferencia hallada entre las zonas frontal y ventral (cuando

utilizamos el estímulos con todos los contrastes HKS-3N. Fig. 7) si sea explicada

por Ia diferencia anatómica en la distribución y tamaño del diámetro de los omatidios

en cada zona del ojo (los ángulos interomatidiales son mayores en los polos, esto

significa que la resolución espacial es menor en el área ventral y dorsal comparada

con la frontal), es decir que para excitar la misma cantidad de omatidios que en el

área frontal, cuando la abeja utiliza el área ventral debe aproximarse más al

estímulo (ángulo visual mayor).

4.4. Uncontexto natural para la detección de colores

La visión de las abejas juega un papel preponderante durante la recolección

de alimento en las flores (Menzel 1985; Giurfa & Menzel 1997). La abeja es un

animal que se alimenta de néctar y polen, ambos productos fabricados por las

flores. Cada abeja de una colonia forrajea sobre una sola especie de flor en sus
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vuelos de recolección (Grant 1951). Dentro de las características que el animal

evalúa para diferenciar esta flor de otras especies adyacentes se encuentran el

color (señal cromática) y el contraste específico para el recptor verde (señal

acromática) (Giurfa et al. 1996; 1997; Giurfa &Vorobyev 1998).

En Ia naturaleza, las plantas presentan sus estructuras florales en distintos

planos, obligando a las abejas y demás polinizadores a utilizar distintas zonas de

sus ojos compuestos en las tareas de recolección de alimento. En general, se ha

observado que flores con simetría radial se presentan generalmente horizontales,

obligando entonces a una detección ventral, mientras que las flores zigomórficas se

presentan generalmente verticales, obligando así a una detección frontal (Menzel &

Shmida 1993; Neal et al. 1998). Se ve entonces que la detección dorsal de

estímulos florales es rara en un contexto natural, siendo la ventral y la frontal las

más comunes. Sin embargo, es de notar que existen flores que presentan corolas

pendulares (eg. Campanulaceae) esto no implica, sin embargo, que usen la zona

dorsal para detectar tales flores. Como nuestros resultados lo indican, tal detección

podría ocurrir mediante la zona frontodorsal, o simplemente con la zona frontal

puesto que una flor que pende bien puede ser vista con la zona frontal del insecto y

no es necesario que el animal se aproxime exclusivamente por debajo utilizando la

zona dorsal.

El color, medido como diferencia perceptual respecto al fondo de

presentación, tiene prioridad sobre estímulos de otra modalidad como por ejemplo el

olor (Giurfa &Núñez 1993; Giurfa et al. 1994). Cuando la diferencia perceptual entre

los colores de flores artificiales recompensadas y no recompensadas era grande,

las abejas no usaban la información olfativa de una feromona repelente que indica

la ausencia de recompensa en las flores (Giurfa & Núñez 1992; Giurfa & Nuñez

1993). Sólo cuando la diferencia perceptual era reducida y los dos grupos de flores
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eran prácticamente similares cromáticamente, las abejas usaban la información

olfativa.

Se sabe que las abejas pueden, en un contexto de aprendizaje apetitivo,

discriminar correctamente entre distintos estímulos propuestos basando su elección

en características tales como su color. Tres visitas recompensadas a un estimulo de

color alcanzan para que el animal diferencie ese color de otros por el resto de su

vida (Menzel 1968). La información acromática requiere, en cambio, más actos de

aprendizaje (Menzel et al. 1985). Las abejas pueden también aprender distintos

grados de contraste verde y discriminar estímulos en base a esta diferencia

acromática (Giurfa et al, 1997; Giurfa &Vorobyev 1998).

Los colores de las flores sobresalen y se diferencian del follaje del fondo así

como también de hojas secas, piedras grises, y otros fondos inorgánicos (Chittka et

al, 1994). En muchos casos estos fondos se agregan en la misma área central del

espacio de color de la abeja mientras que los colores de las flores aparecen en

regiones claramente distintas y periféricas del espacio de color.

Del mismo modo, numerosas especies de flores (especialmente las flores

púrpuras y amarillas para el ojo humano) generan el contraste acromático verde

respecto del fondo (Giurfa et al, en preparación). Así mismo, numerosas flores

generan también contraste azul respecto del fondo (flores azules y violetas). Sólo no

se encuentran grandes diferencias en la región del UV.Estas caracteristicas de las

flores naturales coinciden con nuestros resultados experimentales acerca de la

incidencia de los diferentes tipos de contrastes acromáticos para los tres tipos de

receptores especificos.

Sin embargo, debe evitarse todo argumento simplista acerca de una supuesta

coadaptación entre las señales florales y la visión de las abejas. La evolución de las

señales cromáticas es guiada por las capacidades sensoriales y perceptuales, la
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las reciben. Estas señales pueden a su vez influenciar la evolución de los

receptores. Esta influencia mutua está modelada por la luz del hábitat en el cual se

encuentran. La hipótesis que la visión de color en insectos constituye una

adaptación a una clase particular de objetos, las flores de las Angiospermas, debe

ser rechazada (Chittka, 1997): el conjunto de receptores UV —Azul - Verde se

verificaen Crustacea e Insecta y en los ancestros comunes de estas clases (Chittka

1997). La visión tricromática de los insectos es indudablemente una caracteristica

adaptativa, pero a un conjunto de condiciones ambientales desconocidas.

Conclusión

En este trabajo encontramos que las tres zonas del ojo compuesto de la

abeja A. mel/¡fera (ventral dorsal y frontal) no se comportan de igual manera en la

detección de estímulos de color. La zona frontal es la más eficaz (amm= 4° ¿r0‘5), le

sigue la zona ventral (ocm¡n= 7% 0.5) y finalmente, la zona dorsal (amm= 8° i 0.6). En

este últimocaso, no es correcto hablar de una detección dorsal pura.

La detección de colores por las zonas ventral y frontal se afecta

drásticamente si se suprime el contraste verde. La supresión del contraste azul

afecta únicamente la detección por la zona ventral. Esta asimetría puede estar dada

a nivel de los fotorreceptores (cantidad de fotorreceptores en cada zona), pero otra

posibilidad sería que hay diferencias a nivel del procesamiento central de las

señales acromáticas. Por otro lado el contraste UV no afecta la detección en las

regiones ventral y frontal.

Analizando los espectros de reflección de distintas flores se observa que

éstas presentan un contraste cromático respecto del fondo, así como también, por lo

general, contrastes azul y verde. Este coincidiría con los resultados por nosotros
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obtenidos acerca de la importancia de los contrastes azul y verde en la tarea de

detección de colores. Sin embargo debe evitarse todo argumento simplista acerca

de una coadaptación entre las señales florales y Ia visión de las abejas. La hipótesis

que la visión de color en insectos constituye una adaptación a una clase particular

de objetos, las flores de las Angiospermas, debe ser rechazada (Chittka, 1997). La

visión tricromática de los insectos es indudablemente una característica adaptativa,

pero a un conjunto de condiciones ambientales desconocidas. Probablemente

fueron las flores las que, mediante sus señales visuales, explotaron las

características del sistema visual de las abejas.
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