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RESUMO

A elevada quantidade de informações sensoriais presentes no ambiente natural exerce grande influencia sobre as tomadas de decisões e adoção de diferentes estratégias comportamentais pelos animais. Dentre as diversas modalidades sensoriais existentes, a olfação, a gustação, a audição, o tato e a visão podem ser consideradas como as de maior relevância para os primatas. Nestes animais a modalidade sensorial da visão se destaca por sua importância, sendo responsável pela decodificação da informação por vias neurais paralelas que competem pelo processamento. Dentre os mamíferos, os primatas se destacam por apresentar a melhor visão de cores. Contudo, o padrão de distribuição geográfica da visão de cores dos primatas não é homogêneo. Enquanto que uma tricromacia uniforme, similar à encontrada em seres humanos de visão normal, é observada em primatas do Velho Mundo, um polimorfismo visual ligado ao sexo se faz presente nas espécies do Novo Mundo, proporcionando dicromacia, similar à encontrada em seres humanos daltônicos, a todos os machos e a um terço das fêmeas, e tricromacia a dois terços das fêmeas. Diferentes métodos têm sido utilizados para se compreender os mecanismos e a função da visão de cores em primatas. Os principais métodos utilizados incluem abordagens fisiológicas e genéticas, estudos comportamentais e técnicas de modelagem visual. Com base nos resultados destes estudos, alguns fatores ecológicos e comportamentais foram propostos como possíveis fontes de pressão seletiva sobre a evolução da visão de cores (e.g.: a procura por alimento, a escolha de parceiros sexuais, a evasão de predação, e o comportamento social). Diversas hipóteses têm procurado explicar a manuntenção do polimorfismo visual, dentre elas: a vantagem do heterozigoto, a seleção dependente de frequência, o mútuo benefício de associação e a diversificação de nichos. Mas, mesmo considerando a ampla gama de informações levantadas nas últimas quatro décadas, nenhum fator ecológico ou hipótese evolutiva se sobressai, consideravelmente, sobre as demais como uma forma de explicar a finalidade da visão de cores em primatas. O enfoque da ecologia sensorial, que procura compreender a influência exercida pelas informações ambientais sobre a percepção dos diferentes animais, pode trazer uma contribuição significativa para esse debate.
PALAVRAS-CHAVE: polimorfismo visual; daltonismo; tricromacia; evolução; modelagem visual.
ABSTRACT

SENSORY ECOLOGY OF PRIMATES: THE IMPORTANCE OF COLOR VISION. The enormous quantity of sensory information found in nature exerts great influence on decision making and choice of behavioral strategies by animals. Among the different sensory modalities that exist, olfaction, gustation, hearing, touching and vision can be listed as the most relevant to primates. Among these animals the sensory modality of vision stands out because of its importance, being responsible for the codification of information by neural parallel pathways that compete for processing. Among mammals, primates are worthy of note for presenting the best color vision. However, the pattern of geographic distribution of primate color vision it is not homogeneous. While a uniform tricromacy, similar to that found in humans with normal vision, is observed in Old World primates, a sex-linked visual polymorphism is present in New World species, enabling dichromacy, similar to that found in human color-blinds, in all males and in one third of females, and tricromacy in two thirds of females. Different methods have been used for the comprehension of mechanisms and function of primate color vision. The leading used methodologies include physiological and genetics approaches, behavioral studies and visual modeling techniques. Based on these studies, some ecological and behavioral factors were proposed as possible sources of selective pressure acting upon the evolution of color vision (e.g.: search for food, partners choice, predator evasion, social behavior). Diverse hypothesis have tried to explain the maintenance of visual polymorphism, among them: heterozygote advantage, frequency-dependent selection, mutual benefits of association, niche diversification. But, even considering the broad set of information acquired in the last four decades, neither ecological factor or evolutionary hypotheses considerably outperforms others as a way of explaining the role of primate color vision. The sensory ecology approach, that seeks to comprehend the influence exerted by environmental information upon the perception of different animals, can bring a significant contribution to this debate.
KEYWORDS:  visual polymorphism; color-blindness; tricromacy; evolution; visual modeling.

RESUMEN

ECOLOGÍA SENSORIAL DE LOS PRIMATES: LA IMPORTANCIA DE LA VISIÓN DEL COLOR. Texto a ser inserido posteriormente.
PALABRAS CLAVE: polimorfismo visual; daltonismo; tricromacia; evolución; modelagem visuales.

INTRODUÇÃO 

A percepção do ambiente que nos circunda envolve uma série de mecanismos e processamentos fisiológicos que estão intrinsecamente relacionados às decisões tomadas pelos indivíduos em diferentes fases de seu ciclo vital (Robbins & Hohmann 2006). Uma extração eficiente de informações ambientais sensorialmente codificadas é fundamental para que animais possam definir o real valor de diferentes estratégias comportamentais (Ohman et al. 2001). A ecologia sensorial se compromete a investigar quais informações ambientais estão disponíveis, como estas informações são transmitidas ao animal, e como este animal as adquire e utiliza (Bowdan & Wyse 1996). Modalidades sensoriais como olfação, audição, tato, gustação e visão estão envolvidas na detecção de informações ambientais. A existência dessa gama funcional de mecanismos sensoriais parece ser importante em diversas situações, como: manutenção da homeostase, coordenação temporal, orientação espacial, defesa contra predadores, identificação e seleção de alimentos, identificação e seleção de parceiros reprodutivos, identificação e reconhecimento de co-específicos e identificação de comportamento enganoso (Dusenbery 1992, Buchanan-Smith 2005).
Informações químicas, como sinais olfatórios e gustatórios, apresentam propagação muito lenta, grande persistência e baixa direcionalidade no ambiente, mas são dificilmente barrados por obstáculos (Bradbury & Vehrencamp 1998). A olfação, por exemplo, pode desempenhar um papel importante na comunicação sócio-sexual, fornecendo pistas sobre o histórico de cada indivíduo (Matsumoto-Oda et al. 2003, Wysocki & Preti 2009). Uma vantagem dos sinais químicos estaria na sua própria complexidade, um determinado odor pode ser detectável por um co-específico, mas não por determinado predador. No entanto, como a direção do sinal não é controlada, sua eficiência está mais associada à comunicação de longo prazo, ou aquelas que não exigem uma resposta rápida (Snowdon 2007). Por sua vez, a gustação é especialmente utilizada na exploração de alimentos. As papilas gustativas, localizadas na língua respondem a estímulos responsáveis ​​pelo sentido do paladar (Hladik & Simmen 1996).  O pH encontrado em frutos tem relação com seu estado de maturação, pois com o aumento do pH os ácidos acabam formando açúcares; o gosto amargo, em geral, está associado a toxinas de plantas, incluindo alcaloides e taninos (Dominy et al. 2001). Já se sabe que primatas podem morder suavemente frutos com os seus incisivos e posteriormente rejeitá-los (MacKinnon 1974, Melin et al. 2009), o que mostra a importância das pistas gustativas na tomada de decisão em aceitar ou rejeitar um determinado alimento, de forma a se melhorar sua eficiência de forrageio (Dominy 2004).

Por sua vez, os sinais acústicos são de rápida propagação, baixa persistência e alta direcionalidade no ambiente, sendo afetados em diferentes graus a depender das dimensões dos obstáculos encontrados (Bradbury & Vehrencamp 1998). O sentido da audição é muito utilizado por primatas noturnos na localização de alimentos, aproximação de predadores e co-específicos. As orelhas destes primatas são relativamente grandes, com estruturas membranosas, que funcionam como uma espécie de radar, detectando a direção dos movimentos. Em primatas diurnos, cujas orelhas são menores e menos móveis, a recepção de sinais sonoros 

também é de extrema importância, podendo ser utilizados para estimar a localização (Fleage 1999), a quantidade e a divisibilidade (Dittus 1984, Hauser et al. 1993) dos alimentos. Essa passagem de informação pode beneficiar os membros do grupo, levando-os a fontes de alimentos ricos ou informando-os que o recurso está se esgotando e, desta forma, permitindo que eles evitem o gasto de energia utilizada no deslocamento até um local com pouco ou nenhum alimento (Milton 2000). Outro exemplo da importância das informações acústicas são as vocalizações em competições por alimentos, sejam intra ou inter-específicas (Menzel & Juno 1985, Chapman & Lefebvre 1990, Hauser & Wrangham 1990). Por fim, uma das principais funções da sinalização acústica está relacionada à defesa contra predadores, com a utilização de sinais de alerta, fundamentais para a proteção dos primatas (Bezerra & Souto 2008). As informações táteis são de propagação instantânea, extrema direcionalidade e persistência variável, mas necessitam que o animal e o objeto a ser avaliado estejam em contato físico (Bradbury & Vehrencamp 1998). O tato pode fornecer informações sobre características ​​de um objeto, tais como a sua textura e a sua consistência, que não são facilmente identificadas por outras modalidades. A manipulação pode ser um mecanismo eficaz na discriminação de um alimento comestível (Harrison & Byrne 2000). O tato também pode exercer um importante papel na comunicação social (Snowdon 2007). A catação é um bom exemplo disso, podendo funcionar para limpeza de regiões do corpo do animal, como também para estreitar relações sociais em primatas (Ahumada 1992, Lazaro-Perea  et al. 2004).
Para perceber o ambiente que os cerca, primatas utilizam a visão de modo extensivo, o que pode explicar as diferenças estruturais e fisiológicas encontradas ​​no sistema visual de várias espécies estudadas (Fleage 1999). A importância da modalidade visual para os primatas pode ser exemplificada quando consideramos a grande porção de seu córtex cerebral e o elevado número de áreas especializadas devotadas ao processamento de imagens (Felleman & van Essen 1991). Os sinais visuais são de propagação instantânea, baixíssima persistência e altíssima direcionalidade (Bradbury & Vehrencamp 1998), mas, diferentemente do que ocorre em outras modalidades sensoriais, esses sinais sofrem grande interferência de elementos do ambiente, sendo facilmente encobertos ou obstruídos, o que em geral ocorre em ambientes de vegetação fechada (Dominy et al. 2001). Além disso, mesmo em um ambiente de vegetação aberta, à medida que um objeto se distancia do visualizador, a discriminação de suas características físicas torna-se cada vez mais difícil (Snowdon 2007). Em especial, muita atenção tem sido dada ao estudo da visão de cores em primatas, que se mostra mais apurada do que a de outros mamíferos (Jacobs 1993, Jacobs 2002). A investigação das possíveis vantagens evolutivas relacionadas a uma melhor visão de cores tem envolvido variáveis sociais, reprodutivas, de predação e, principalmente, alimentares (Dominy & Lucas 2001, Regan et al. 2001, Sumner & Mollon 2003, Waitt et al. 2003, Smith et al. 2005, Bradley & Mundy 2008, Perini et al. 2009).
Apesar da importância dos outros sistemas sensoriais, nosso interesse e discussão se restringirão ao sistema visual, sobretudo, devido à grande importância exercida pela visão na ecologia sensorial de primatas.

BASES BIOLÓGICAS DA VISÃO DE CORES

Em termos simples, um fenômeno óptico é descrito como contendo um objeto, um olho que enxerga esse objeto, e um meio que está entre eles. Na visão de alguns autores, a detecção de uma cena colorida pertence ao universo da física óptica (Tossato 2005), pois a função básica do olho seria captar e focalizar a luz por meio de um conjunto de lentes, a córnea e o cristalino, permitindo que uma imagem nítida seja projetada na retina. Contudo, para que uma imagem possa ser percebida em todo o seu esplendor de cores, a informação visual que chega à retina deve ser absorvida por células sensíveis, que convertem energia luminosa em impulsos elétricos, e decodificada ao longo de diferentes vias neurais por áreas cada vez mais complexas do córtex cerebral (Tovée 2008). Assim sendo, Travis (1991) propõe que a cor não seja encarada simplesmente como uma propriedade física dos objetos, mas que seja atribuída ao universo da psicologia, uma vez que os mecanismos perceptuais, intrínsecos ao sistema visual, seriam responsáveis pela construção da cor propriamente dita.
Na retina de mamíferos dois tipos de células sensíveis à luz (fotorreceptores) podem ser encontradas: os bastonetes e os cones. Os bastonetes promovem a visão escotópica, visão em baixas intensidades de luz (ex. visão noturna), apresentam-se em maior densidade na periferia da retina e possuem apenas um tipo de fotopigmento (rodopsina). Os cones promovem a visão fotópica, visão em altas intensidades de luz (ex. visão diurna), concentram-se mais na área central da retina (fóvea) e podem expressar diferentes tipos de fotopigmentos (opsinas) (Tovée 2008). No ser-humano, três tipos de cones distinguem-se pela presença de opsinas que preferencialmente absorvem luz na faixa do azul (cones S), verde (cones M) ou vermelho (cones L) (Schnapf et al. 1987).  Na própria retina, por meio da comparação da atividade desses diferentes tipos de cones pela circuitaria celular, já se inicia a construção do código neural da cor (Dacey 1999).
Modelos envolvendo o processamento de vias paralelas pelo sistema visual de primatas sugerem que informações de cor e de forma parecem competir pela atenção e processamento (Tovée 2008), o que significaria que a identificação de formas em uma cena visual dependeria da intensidade com que esta cena estaria colorida. Em outras palavras, por meio de um fenômeno denominado ruído cromático, a informação de cor demandaria grande parte do tempo e energia despendidos em processamento pelo sistema visual, com concomitante redução do investimento na avaliação de informações espaciais, como forma e textura, que passariam a ser de mais difícil detecção (Mollon 1989). 
Na área cerebral responsável pelo processamento visual da cor (V4), neurônios comparam os comprimentos de onda refletidos por um objeto com os refletidos por todos os demais objetos circundantes, realizando uma série de computações que é conhecida como constância de cor (Zeki 1999). Devido à constância de cor, os comprimentos de onda refletidos por um objeto podem ser alterados sem que a nossa percepção da cor do objeto seja modificada. Um exemplo disso é o que ocorre, a todo instante, com a cor das nossas roupas; à medida que nós nos deslocamos e mudamos de um ambiente iluminado pela luz solar para um ambiente iluminado artificialmente os comprimentos de onda refletidos por nossas vestes são dramaticamente modificados, mas, não obstante, a percepção de cor que nós temos das nossas vestimentas permanece inalterada.
Do ponto de vista perceptual, a cor facilita o reconhecimento de um objeto, desempenhando um importante papel na segmentação de cenas visuais e na memorização. A percepção de cor auxilia na discriminação de estímulos de mesmo formato, tamanho e textura, que em condições naturais não seriam precisamente diferenciados por diferenças de brilho (Dominy et al. 2001). Contudo, como a análise da codificação da cor e de outros atributos visuais não pode ser separada (Gegenfurtner & Kiper 2003), também devemos levar em consideração que a mesma informação de cor pode inserir ruído cromático em uma cena e dificultar a identificação dos detalhes espaciais de objetos, como forma e textura (Morgan et al. 1992). Fica claro, portanto, que a visão de cores pode tanto trazer vantagens quanto desvantagens aos seus portadores, a depender do sistema visual e das condições em questão.
DISTRIBUIÇÃO GEOGRÁFICA E BASES GENÉTICAS DA VISÃO DE CORES

A presença de um maior número de classes de fotorreceptores na retina de um animal possibilita uma melhor discriminação de cores, garantindo um maior número de comparações e minimizando prováveis erros de identificação (Bowmaker 1998). A maioria dos vertebrados (ex. aves, répteis e peixes) apresenta quatro classes de fotopigmentos e possuem, portanto, visão tetracromata. Animais que possuem três classes de fotorreceptores, como pode ser observado em seres humanos com visão de cores normal, são denominados tricromatas e apresentam visão de cores mais pobre do que a dos tetracromatas. Seres humanos portadores de daltonismo severo e a grande maioria das espécies de mamíferos apresentam apenas duas classes de células fotorreceptoras simultaneamente ativas, sendo dicromatas. Alguns animais, denominados monocromatas, em geral de hábitos noturnos, expressam apenas uma classe de fotopigmento em suas retinas e, portanto, não enxergam cores (Kelber et al. 2003).
Em mamíferos, de forma geral, a dicromacia está presente (Jacobs 1993), havendo dois grupos nos quais a tricromacia parece ter surgido: marsupiais australianos (Arrese et al. 2002, 2005) e primatas (Jacobs 2002). Evidências mostram que, em geral, a percepção de cores de um primata possui uma intricada relação com sua fisiologia e genética. Por meio de testes comportamentais, revelou-se que macacos com dois tipos de cones apresentam percepção de cores similar a de seres-humanos daltônicos (dicromatas), enquanto aqueles que possuem três tipos de cones apresentam uma percepção similar à de seres-humanos com visão de cores normal (tricromatas) (Mollon et al. 1984, Jacobs et al. 1987, Jacobs 1990, Tovée et al. 1992).
É de se esperar que a evolução tenha se encarregado de ajustar o tipo de visão de cores encontrado em cada grupo animal às pressões ambientais as quais eles estiveram submetidos. Dentro deste contexto, a diferença encontrada entre primatas do Velho Mundo (Catarrhini) e primatas do Novo Mundo (Platyrrhini) quanto à visão de cores se destaca. A presença de três diferentes tipos de células fotorreceptoras, sensíveis ao comprimento de onda curto (S), médio (M) e longo (L), nos primatas da África e da Ásia ocasiona a existência de uma tricromacia uniforme (Jacobs 2002), sendo machos e fêmeas tricromatas. Por outro lado, nos primatas das Américas a capacidade de discriminação de cores se encontra ligada ao sexo (Jacobs 2007), em que machos são obrigatoriamente dicromatas, enquanto fêmeas podem ser dicromatas ou tricromatas.
As diferenças encontradas entre Catarrhini e Platyrrhini parecem ter origem genética. Em ambos, existe um gene codificador de pigmentos visuais que absorvem, prioritariamente, comprimentos de onda curtos (S), localizado no cromossomo autossômico 7. Em Catarrhini, dois genes por cromossomo X codificam pigmentos que absorvem comprimentos de onda médios e longos (M e L). Entretanto, em Platyrrhini temos um único locus gênico por cromossomo sexual X com diferentes alelos, responsável pela codificação de diversos pigmentos visuais. Em geral, os primatas neotropicais detêm três diferentes alelos, se beneficiando da produção de três tipos de fotopigmentos, mas algumas exceções e variações são observadas (Tabela 1). O polimorfismo visual proporciona a existência de fêmeas com visão tricromata (heterozigose), assim como fêmeas (homozigose) e machos (hemizigose) com visão dicromata (Mollon et al. 1984). Desta forma, em espécies trialélicas podemos observar três fenótipos dicromatas e três tricromatas (Jacobs 2008), com a proporção fenotípica de dois terços de fêmeas tricromatas, um terço de fêmeas dicromatas e 100% de machos dicromatas (Surridge & Mundy 2002, Jacobs 2007). Existem duas notáveis exceções ao polimorfismo visual encontrado em primatas do Novo Mundo, o gênero Alouatta, apresentando tricromacia uniforme (Jacobs et al. 1996b), e o gênero Aotus, monocromacia (Jacobs 1993).

Até pouco tempo atrás se pensava que o polimorfismo visual só estava presente em Platyrrhini, no entanto, estudos genéticos verificaram esse mesmo padrão polimórfico em algumas espécies de Strepsirhini de Madagascar (Jacobs & Deegan II 2003b, Veilleux & Bolnick 2009), embora sua tricromacia ainda não tenha sido demonstrada comportamentalmente (Surridge et al. 2003).
Tabela 1. Fotopigmentos encontrados em primatas do Novo Mundo.
Table 1. Photopigments found in New World primates.

	Família
	Gênero
	Fotopigmentos (λmax)
	          Referência

	Aotidae
	¹Aotus
	-
	-
	-
	545
	-
	-
	Jacobs & Deegan II (2003a)

	Atelidae
	 Ateles

	4430
	-
	-
	-
	550
	561
	Jacobs & Deegan II (2001) 

	
	²Alouatta

	430
	530
	-
	-
	-
	560
	Jacobs et al. (1996b)

	
	 Brachyteles
 
	4430
	530
	-
	545
	-
	-
	Talebi et al. (2006 )

	
	 Lagothrix
 
	4430
	-
	-
	-
	547
	562
	Jacobs & Deegan II (2001)

	
	³Oreonax 
	?
	?
	?
	?
	?
	?
	               

	Cebidae
	 Cebus/Sapajus
	4430
	-
	536
	-
	549
	561
	Jacobs & Deegan II (2003a)

	
	 Saimiri
	4430
	-
	536
	-
	548
	561
	Jacobs & Deegan II (2003a)

	Callitrichidae

	 Saguinus
	4430
	-
	-
	543
	556
	563
	Surridge & Mundy (2002)

	
	 Leontopithecus
	4430
	-
	-
	543
	556
	563
	Surridge & Mundy (2002)

	
	 Callimico
	4430
	-
	-
	543
	556
	-
	Surridge & Mundy (2002)

	
	 Callithrix
	4430
	-
	-
	543
	556
	563
	Surridge & Mundy (2002)

	
	 Cebuella
	4430
	-
	-
	-
	556
	563
	Surridge & Mundy (2002)

	Pitheciidae
	 Callicebus
 
	4430
	530
	536
	542
	551
	562
	Jacobs & Deegan II (2005)

	
	³Cacajao
 
	?
	?
	?
	?
	?
	?
	

	
	³Chiropotes

	?
	?
	?
	?
	?
	?
	               

	
	 Pithecia
	4430
	-
	535
	-
	550
	562
	Boissinot et al. (1998)


       ¹monocromata; ²tricromata uniforme; ³fotopigmentos ainda não estudados; 4presença baseada em inferências.

       ¹monochromatic; ²trichromatic uniform;  ³photopigments have not yet studied; 4presence-based inferences.

MÉTODOS DE ESTUDO DA VISÃO DE CORES

Ao longo deste tópico, iremos discutir os principais métodos utilizados no estudo da visão de cores. Dividimos os métodos em 4 categorias gerais: Estudos genéticos e eletrofisiológicos; Estudos comportamentais em laboratório e cativeiro; Estudos comportamentais em campo; Técnicas de modelagem visual.

ESTUDOS GENÉTICOS E ELETROFISIOLÓGICOS

Historicamente, os experimentos eletrofisiológicos, envolvendo eletroretinografia (ERG) e/ou microespectrofotometria, além dos estudos genéticos, foram de importância indiscutível para a descrição e caracterização da visão de cores dos primatas. Enquanto a ERG é um procedimento não invasivo, capaz de avaliar a função retiniana, incluindo atividade de cones, em resposta à estimulação luminosa (Jacobs 1996, Safatle et al. 2010), a microespectrofotometria envolve a extração da retina para avaliação das características dos pigmentos presentes em cada tipo de fotorreceptor (Brown & Wald 1964). Estas técnicas, quando associadas a testes comportamentais de discriminação de cores, puderam mostrar a relação existente entre a anatomia da retina desses animais e a sua percepção de cores (Jacobs et al. 1987, Tovée et al. 1992). Por outro lado, a genotipagem, realizada a partir de amostras de DNA extraídas de sangue, tecido ou fezes, simplificou o procedimento de identificação do fenótipo visual de um animal (Surridge et al. 2002, Surridge et al. 2005b), permitindo que grandes amostras de animais fossem utilizadas e que estudos populacionais pudessem determinar a distribuição e variação das frequências alélicas de grupos selvagens de primatas (Surridge et al. 2005a). A biologia molecular também abriu caminho para a investigação das mutações e rearranjos ocorridos nos genes codificadores dos fotopigmentos, favorecendo a compreensão dos mecanismos evolutivos que têm atuado sobre a visão de cores (Kainz et al. 1998, Hiwatashi et al. 2010, Neitz & Neitz 2011).
Apesar de precisos e objetivos, estudos fisiológicos e genéticos nem sempre são capazes de inferir com exatidão a percepção de cores de um animal (Jacobs et al. 1999), o que torna essencial a realização de testes comportamentais.

ESTUDOS COMPORTAMENTAIS EM LABORATÓRIO E CATIVEIRO

Estudos em laboratório ou cativeiro normalmente utilizam aparatos experimentais que demandam um grande investimento de tempo em habituação e treinamento dos sujeitos experimentais. Testes comportamentais em laboratório envolvem, em geral, respostas a estímulos manipulados e produzidos por computadores ou equipamentos que podem disparar luzes monocromáticas, de forma a garantir um maior controle dos parâmetros de estimulação (Mollon et al. 1984, Jacobs et al. 1987, Tovée et al. 1992, Liebe et al. 2009). Por outro lado, estudos em cativeiro permitem a apresentação de estímulos mais complexos e mais similares aos encontrados em condições naturais (naturalísticos). Dentre esses se destacam os papéis de Munsell, muito utilizados em experimentos de discriminação de cores em primatas por permitirem um maior controle da cromaticidade dos estímulos (Gomes et al. 2002, Pessoa et al. 2003, Gomes et al. 2005, Pessoa et al. 2005a, Pessoa et al. 2005b, Pessoa et al. 2005c, Araújo et al. 2008, Prado et al. 2008). Alguns estudos comportamentais naturalísticos, tentam recriar em cativeiro o habitat natural do animal (Caine & Mundy 2000, Caine et al. 2003, Caine et al. 2009, Freitag & Pessoa 2012), podendo utilizar, até mesmo, medições das colorações de frutos consumidos pelos animais em ambiente natural para a produção de estímulos artificiais (Smith et al. 2003a).
ESTUDOS COMPORTAMENTAIS EM CAMPO

Trabalhos comportamentais envolvendo o estudo da visão de cores em campo ainda são escassos (Dominy et al. 2003, Smith et al. 2003b, Smith et al. 2005, Surridge et al. 2005b, Vogel et al. 2006, Melin et al. 2007, 2008, 2009, 2010), quando comparados ao grande número de estudos já realizados com outras abordagens metodológicas. Isso ocorre, em parte, devido à complexa logística necessária para se trabalhar em campo. Outros fatores complicadores envolvem a necessidade de se lidar com as inúmeras variáveis que estão presentes no ambiente natural, além do grande investimento de tempo em um longo período de habituação dos animais e coleta de dados. Contudo, quando bem conduzidos e planejados, trabalhos comportamentais em campo podem responder questões cruciais à compreensão das vantagens da visão de cores e permitir o refinamento dos estudos em laboratório e em cativeiro. O que torna mais importante estudos comparativos entre grupos cativos e de vida livre levando em consideração a relação e análise de diferentes variáveis, como: fenótipo visual, sexo, idade, estado reprodutivo, posição hieráquica e história de vida. Apesar da publicação de um crescente número de estudos, ainda se faz necessário um maior investimento nos estudos em campo que enfoquem a visão de cores, pois as reais vantagens ecológicas apresentadas por diferentes fenótipos visuais ainda não são amplamente conhecidas.

TÉCNICAS DE MODELAGEM VISUAL

A modelagem visual vem sendo utilizada como uma forma de se associar as informações adquiridas via estudos fisiológicos, genéticos, comportamentais e ecológicos. Em geral, esse método se vale de modelos matemáticos que levam em consideração a fisiologia da retina para inferir o efeito que a coloração de um determinado objeto (refletância espectral do objeto), iluminado por um determinado tipo de luz (espectro do iluminante) teria sobre a captação de luz (captação quântica) nas diferentes classes de fotorreceptores do animal em questão (Figura1).

As captações quânticas resultantes de cada tipo de fotorreceptor podem ser utilizadas de diferentes maneiras em modelos que procuram inferir como um determinado animal enxergaria o mundo que o cerca (Osorio & Vorobyev 1996, Sumner & Mollon 2000b, Endler & Mielke 2005, Hiramatsu et al. 2008). Uma forma de se utilizar as informações de captação quântica seria representando-as em espaços cromáticos, como em diagramas de cromaticidade onde os eixos de oponência cromática e de luminância são evidenciados (Dominy & Lucas 2001, Riba-Hernandez et al. 2004, Perini et al. 2009). Outra forma envolve o cálculo do contraste de cor existente entre um alvo e seu fundo (background), através do modelo de distâncias cromáticas (Osorio & Vorobyev 1996, De Araújo et al. 2006, Perini et al. 2009), expresso em unidades de JND (just noticeable difference), uma medida perceptual que dá uma noção do quanto um sinal cromático poderia ser percebido pelo sistema visual em questão (Osório et al. 2004). Utilizar a modelagem visual para inferir como estímulos seriam percebidos pelo olho de um determinado animal é fascinante. Considerando a gama de estímulos existentes no ambiente natural, com a possibilidade de se mensurar as colorações desejadas, sem a necessidade de se lançar mão da complexa logística dos trabalhos comportamentais de campo.
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Figura 1. Cálculo da captação quântica dos fotorreceptores. O espectro de refletância é multiplicado pelo iluminante natural, se multiplica o resultado pela curva de sensibilidade dos fotorreceptores. Adaptado de Sumner & Mollon (2003).

Figure 1. Calculation of photoreceptors quantum capture. The reflectance spectrum is multiplied by the natural illuminating, the result is multiplied by the photoreceptors sensitivity curve. Adapted from Sumner & Mollon (2003).

ECOLOGIA DA VISÃO DE CORES

A diferença entre primatas do Novo Mundo e do Velho Mundo quanto à visão de cores despertou muito interesse sobre o surgimento dos diferentes fenótipos visuais e o porquê da manutenção deste padrão. A fim de responder essas questões, muitos pesquisadores abordaram as origens genéticas e evolutivas da visão de cores (Jacobs et al. 1993, Kainz et al. 1998, Jacobs & Rowe 2004), propuseram experimentos comportamentais em campo e em cativeiro (Smith et al. 2003a, Pessoa et al. 2003, Gomes et al. 2005), realizaram estudos eletrofisiológicos (Tovée et al. 1992, Jacobs et al. 1996a) e inferiram como os primatas enxergariam os sinais visuais disponíveis no ambiente natural por meio de modelagem visual (Riba-Hernandez et al. 2004, Osorio et al. 2004, Perini et al. 2009).
Além do conhecimento já bem relatado da influência da visão de cores no comportamento de forrageio, Buchanan-Smith (2005) lista uma série de alternativas para explicar a evolução desse sistema visual de cores: comportamento social, escolha de parceiros sexuais, dinâmica de grupo e evitação a predação. Relataremos a seguir, alguns destes contextos analisando as diferentes propostas e evidências encontradas até então.

ESCOLHA DO ALIMENTO
Pela adição de uma terceira curva espectral, a maioria das fêmeas de primatas do Novo Mundo são providas de uma capacidade maior para comparação de cores (Caine & Mundy 2000). Uma perspectiva histórica a respeito da evolução do tricromatismo em primatas abrangeria processos adaptativos envolvendo sinais cromáticos na detecção de alvos alimentares. Duas hipóteses abordam esse tema, a hipótese da frugivoria e a hipótese da folivoria. De acordo com a primeira hipótese, fêmeas tricromatas teriam vantagens associadas ao forrageio de frutos conspícuos (amarelos, laranjas ou vermelhos) em meio a um fundo verde (ex. folhas maduras) (Mollon 1989; Osorio & Vorobyev 1996, Sumner & Mollon 2000a, Sumner & Mollon 2000b, Regan et al. 2001, Riba-Hernandez et al. 2004, Osorio et al. 2004, Perini et al. 2009). A segunda hipótese prevê que tricromatas teriam vantagem na detecção de folhas jovens (geralmente avermelhadas e possuindo níveis proteicos elevados) contra um background de folhas verdes (Lucas et al. 1998, Dominy & Lucas 2001, 2004). Os dados de Caine & Mundy (2000) e Smith et al. (2003a) dão suporte às duas hipóteses, mostrando existir uma vantagem de tricromatas quanto à detecção de alimentos artificiais alaranjados contra um fundo verde. Mas, segundo Dominy & Lucas (2001), o fato de bugios (Alouatta) apresentarem tricromacia uniforme (Jacobs et al. 1996b) e possuírem uma dieta excepcionalmente rica em folhas seria uma evidência de que a hipótese da folivoria estaria correta. No entanto, um estudo realizado em muriquis (Brachyteles), um gênero de primata pertencente à mesma família dos bugios e que também inclui uma grande quantidade de folhas em sua dieta, revelou a presença de um polimorfismo visual nesta espécie (Talebi et al. 2006), enfraquecendo a hipótese de que a identificação de folhas jovens teria selecionado uma visão de cores tricromata.
Em machos e fêmeas dicromatas, a falta de uma terceira curva espectral levaria a uma redução nas habilidades de discriminação de cores, ao passo que haveria uma melhoria na detecção de informações de textura e forma (Morgan et al. 1992). Logo, alimentos camuflados estariam mascarados para indivíduos tricromatas, em função do ruído produzido pela cor, enquanto que para indivíduos dicromatas ocorreria uma facilitação do reconhecimento de frutos ou insetos camuflados através de pistas acromáticas (brilho, textura e forma) (Morgan et al. 1992, Regan et al. 2001, Caine et al. 2003, Saito  et al.  2005, Saito et al. 2006, Melin et al. 2007, Smith et al. 2012). Estudos comportamentais em laboratório, que apresentaram padrões geométricos camuflados para seres humanos e primatas não-humanos (Sapajus apella, Macaca fascicularis e Pan troglodytes) (Saito  et al. 2005, 2006), seguidos de estudos comportamentais em campo, que observaram o forrageamento de insetos por Cebus capucinus (Melin et al. 2007), confirmaram essa vantagem dos dicromatas.
ESCOLHA DE PARCEIROS SEXUAIS
Outra explicação para a evolução da visão de cores em algumas espécies de primatas seria a coloração sexual evidente, a qual o dimorfismo sexual pode estar claramente associado (Caro 2005, Bradley & Mundy 2008). Mudanças na coloração da pele estão relacionadas com a oxigenação sanguínea, e estudos mostram que primatas com visão tricromata possuem sensibilidade maior para a detecção dessas variações sutis (Changizi et al. 2006). Esse traço poderia contribuir para a seleção de parceiros sexuais, considerando-se que a presença de uma pele vascularizada e exposta sinalizaria honestamente o status social e reprodutivo de um animal (Waitt et al. 2003, 2006, Setchell 2005, Setchell & Wickings 2005, Setchell et al. 2006, Bergman & Beehner 2008, Bradley & Mundy 2008). Esse sinal foi encontrado em fêmeas de mandril, nas quais se constatou uma correlação entre a variação da coloração e o ciclo reprodutivo de fêmeas (Setchell et al. 2006). Exemplos da utilização da visão de cores na escolha de parceiro sexual são frequentemente encontrados em primatas do Velho Mundo (Higham 2009), diferentemente do que se nota em primatas do Novo Mundo, onde muitos grupos não apresentam esse dimorfismo sexual na coloração de forma tão marcante. No entanto, isso não significa que alguns sinais mais sutis não sejam utilizados por espécies polimórficas, como sugerido por Oliveira (2009) para o sagui-comum (Callithrix jacchus). Dessa forma, as informações sugerem que a sinalização sexual poderia ter contribuído para a evolução da tricromacia em primatas, embora as evidências ainda sejam escassas.
COMPORTAMENTO SOCIAL

Outro fator ecológico relevante ao estudo da ecologia da visão de cores são as interações sociais. Primatas são animais extremamente sociais e o reconhecimento dos indivíduos muitas vezes se torna algo prioritário (Allman 1999). A pele nua melhora a visualização das expressões, acentuando os movimentos musculares e auxiliando o reconhecimento facial (Parr 2003). A identificação de co-específicos pode estar associada à discriminação das variações na coloração de regiões nuas (ex. face, traseiro), o que é observado em primatas do Velho Mundo (tricromatas uniformes), fornecendo importantes informações sobre a condição do indivíduo (ex. estados emocionais, físicos e sócio-sexuais) (Changizi et al. 2006). A variação da posição hierárquica em algumas espécies também parece estar associada a pistas de cores. Machos de mandril (Mandrillus sphinx) são dotados de regiões bastante coloridas da face e traseiro, que variam individualmente (Setchell & Dixson 2001). Nessa espécie, machos com status hierárquico superior apresentam coloração mais conspícua acompanhada de níveis elevados de testosterona (Setchell & Wickings 2005). Algo semelhante acontece em machos de babuíno-gelada (Theropithecus gelada), cuja maior vermelhidão em determinadas regiões pode estar associada à maturação sexual e comportamentos agressivos (Bergman & Beehner 2008), fornecendo uma pista visual eficiente no reconhecimento de indivíduos com posição hierárquica superior. É evidente que as interações sociais interferem na composição e dinâmica dos grupos de primatas, mas o papel da visão de cores nestas relações ainda não é bem compreendido.

DETECÇÃO DE PREDADORES
Visto que estratégias associadas a evitar predadores em potencial são essencialmente importantes na sobrevivência dos indivíduos, investigações a respeito do risco de predação tentam compreender o seu papel como uma pressão seletiva para a evolução dos primatas (Hill & Dunbar 1998). Nessa linha, alguns autores sugeriram que a visão de cores poderia fornecer uma contribuição importante para a detecção de predadores (Caine 2002, Sumner & Mollon 2003). Uma vez que pequenos primatas podem estar mais expostos ou mais vulneráveis a predadores (Isbell 1994), foi estudado em saguis-do-cerrado (Callithrix penicillata) quais seriam as vantagens de dicromatas e tricromatas frente à detecção de predadores (Ajuz 2009). O estudo de Ajuz (2009) mostrou evidências de uma melhor eficiência de fenótipos tricromatas em detectar potenciais predadores quando comparados aos dicromatas. Isto levanta mais discussões sobre quais as variáveis ecológicas teriam selecionado a tricromacia nos grupos atuais. Estudos adicionais que procurem determinar as vantagens e desvantagens que dicromatas e tricromatas apresentam frente à detecção de predadores, são essenciais para a compreensão do papel da visão de cores em primatas.
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EVOLUÇÃO E MANUTENÇÃO DA VISÃO DE CORES 

Ao longo da evolução dos mamíferos um possível ancestral tetracromata perdeu dois pigmentos e tornou-se dicromata, condição encontrada na maioria das ordens atuais (Bowmaker 1998, Kelber et al. 2003). De acordo com Hunt et al. (1998), a diferença de visão de cores encontrada em Platirrhini e Catarrhini poderia ter evoluído de duas maneiras. Na primeira, a tricromacia de primatas do Velho Mundo teria surgido a partir da dicromacia, por meio da duplicação de um gene ancestral. Neste caso, duas cópias de um mesmo gene responsável pela expressão de pigmentos visuais teriam sido inseridas em um único cromossomo X. Por sua vez, o polimorfismo visual de primatas do Novo Mundo também teria surgido a partir da dicromacia, pela ocorrência de mutações pontuais no gene ancestral presente no cromossomo X, produzindo diferentes alelos. A segunda possibilidade sugere que o gene ancestral para pigmentos visuais, codificado no cromossomo X e comum aos primatas do Novo e Velho Mundo, teria sofrido sucessivas mutações pontuais, produzindo diferentes alelos e possibilitando um polimorfismo visual, que teria sido mantido em primatas neotropicais. Em primatas do Velho Mundo, um erro de recombinação gênica teria levado à inserção de dois alelos diferentes em um mesmo cromossomo X, transformando o polimorfismo visual em tricromacia uniforme. É provável que o gene polimórfico estivesse presente em ancestrais primatas, antes mesmo da separação dos primatas do Velho e Novo Mundo (Surridge et al. 2003), pois algumas espécies de prossímios também possuem polimorfismo visual (Tan & Li 1999). Evidências genéticas também apontam que a tricromacia uniforme em bugios (Alouatta) evoluiu recentemente e independentemente do encontrado em primatas do Velho Mundo (Hunt et al. 1998, Dulai et al. 1999).
Contudo, se a tricromacia é tão mais vantajosa do que a dicromacia, por que então os dicromatas continuam a existir no Novo Mundo há pelo menos 14 milhões de anos (Surridge & Mundy 2002)? Algumas hipóteses, nem sempre mutuamente excludentes, foram propostas na tentativa de se explicar os questionamentos em torno da manutenção do polimorfismo visual (ver Melin et al. 2008).

Um das hipóteses mais antigas e mais aceitas sugere que fêmeas heterozigotas (tricromatas) apresentariam uma vantagem perceptual em comparação a fêmeas homozigotas e a machos, ambos dicromatas. Segundo a hipótese da vantagem do heterozigoto, a tricromacia facilitaria a detecção de frutos conspícuos (avermelhados, alaranjados ou amarelados) contra uma folhagem verde (Mollon et al. 1984). Posteriormente esta vantagem foi também estendida à detecção de folhas jovens (Lucas et al. 1998), seleção de parceiros sexuais (Waitt et al. 2003), identificação de co-específicos e predadores (Sumner & Mollon 2003).
Considerando que dicromatas também devem possuir suas vantagens perceptuais (Morgan et al. 1992, Caine et al. 2003, Saito et al. 2005, Saito et al. 2006, Melin et al. 2007), uma outra hipótese propôs que a estabilidade do polimorfismo visual se daria por seleção balanceadora, agindo sobre as vantagens e desvantagens de dicromatas e tricromatas (Mollon 1989). De acordo com esse modelo pequenas diferenças na ecologia de uma espécie (e.g. disponibilidade de alimento, pressão de predação) podem modificar as vantagens seletivas de cada fenótipo, provocando uma flutuação das frequências alélicas ao longo do tempo, com consequente manutenção do polimorfismo visual em primatas do Novo Mundo (Hiwatashi et al. 2010).
Outra hipótese que procurou se basear na existência de vantagens diferenciais para dicromatas e tricromatas sugeriu que diferentes fenótipos visuais ocupariam diferentes nichos ecológicos (Mollon et al. 1984). A hipótese da divergência de nichos sugere que o forrageio em estratos diferentes reduziria a competição de indivíduos da mesma espécie conferindo vantagem individual para cada fenótipo que carrega sua própria potencialidade para um determinado tipo de ambiente (Yamashita et al. 2005, Melin et al. 2008).

Por fim, procurando resgatar argumentos anteriormente associados à seleção de grupo, mas fazendo uso da seleção individual, a hipótese do mútuo benefício de associação procura explicar a manutenção do polimorfismo visual de primatas neotropicais com base nas competências individuais que dicromatas e tricromatas trariam ao seu grupo. Segundo essa hipótese, a presença de um maior número de fenótipos visuais em um grupo traria uma maior aptidão individual para todos os seus integrantes, uma vez que os recursos explorados seriam mais variados. Isso seria válido para fontes de recursos abundantes e aglomeradas, que permitiriam seu consumo por uma grande quantidade de animais (Melin et al. 2008). Fora isso, sabemos que algumas espécies de primatas, como os calitriquídeos, vivem em grupos familiares (Sussman & Kinzey 1984) e forrageiam de forma cooperativa (Menzel & Juno 1985). Portanto, segundo Tovée et al. 1992, se existissem vantagens complementares entre dicromatas e tricromatas, um forrageio cooperativo também poderia ser responsável pela manutenção, por seleção de parentesco, do polimorfismo visual encontrado nos primatas do Novo Mundo.

Apesar das evidências apresentadas, nenhuma das hipóteses mencionadas consegue explicar definitivamente a manutenção do polimorfismo visual de primatas do Novo Mundo. Muitas questões ainda não estão suficientemente claras, e ainda há muito a ser investigado para que se possa compreender como se deu o surgimento da visão de cores nos primatas e quais variáveis atuaram na sua manutenção.

CONSIDERAÇÕES FINAIS

Sinais visuais se mostram fontes de informações essenciais para a resolução de obstáculos diários da vida dos primatas. O processamento visual é complexo e envolve uma série de estruturas que vão processando paralelamente diferentes atributos visuais até que a construção da informação de cor se dê em áreas hierarquicamente superiores do córtex cerebral. Estudos envolvendo diferentes abordagens metodológicas comprovaram que a visão de cores em primatas do Velho Mundo é uniformemente tricromata, diferentemente do encontrado em primatas do Novo Mundo, que apresentam polimorfismo visual. A diferença entre estes dois grupos têm motivado estudos que tentam explicar a origem e evolução da tricromacia e do polimorfismo visual. As principais hipóteses tratam da vantagem dos heterozigotos, da seleção balanceadora, do mútuo benefício de associação e da exploração de nichos diferentes. Apesar dos esforços e dos inúmeros trabalhos, nenhuma hipótese é aceita de forma consensual. Mais estudos comparativos, em especial os que envolvam duas ou mais vertentes metodológicas diferentes (genética, fisiologia, ecologia, comportamento e modelagem visual), precisam ser realizados no sentido de se completar as lacunas existentes no conhecimento atual e se fomentar novas teorias. O enfoque trazido pela ecologia sensorial, que procura compreender a influência das informações ambientais sobre a percepção dos diferentes animais, pode trazer uma contribuição significativa para esse debate.
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