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RESUMO

A elevada quantidade de informacdes sensoriais presentes no ambiente natural exerce grande influéncia
sobre as tomadas de decisdes e adogdo de diferentes estratégias comportamentais pelos animais. Dentre
as diversas modalidades sensoriais existentes, a olfacdo, a gustagdo, a audigdo, o tato ¢ a visdo podem ser
consideradas como as de maior relevancia para os primatas. Nestes animais, a modalidade sensorial da visao
se destaca por sua importancia, sendo responsavel pela decodificacao da informagao por vias neurais paralelas
que competem pelo processamento. Dentre os mamiferos, os primatas se destacam por apresentar a melhor
visdo de cores. Contudo, o padrdo de distribuicdo geografica da visdo de cores dos primatas ndo é homogéneo.
Enquanto que uma tricromacia uniforme, similar a encontrada em seres humanos de visdo normal, ¢ observada
em primatas do Velho Mundo, um polimorfismo visual ligado ao sexo se faz presente nas espécies do Novo
Mundo, proporcionando dicromacia, similar a encontrada em seres humanos daltonicos, a todos os machos
e a um ter¢o das fémeas, ¢ tricromacia a dois ter¢os das fémeas. Diferentes métodos tém sido utilizados para
se compreender os mecanismos ¢ a func¢do da visdo de cores em primatas. Os principais métodos utilizados
incluem abordagens fisiologicas e genéticas, estudos comportamentais e técnicas de modelagem visual. Com
base nos resultados desses estudos, alguns fatores ecologicos e comportamentais foram propostos como
possiveis fontes de pressao seletiva sobre a evolugdo da visdo de cores (ex. a procura por alimento, a escolha de
parceiros sexuais, a evasdo de predac@o e o comportamento social). Diversas hipoteses tém procurado explicar
a manuntengdo do polimorfismo visual, dentre elas: a vantagem do heterozigoto, a selecdo dependente de
frequéncia, o mutuo beneficio de associagao e a diversificacdo de nichos. Mas, mesmo considerando a ampla
gama de informagdes levantadas nas Gltimas quatro décadas, nenhum fator ecologico ou hipdtese evolutiva se
sobressai consideravelmente como uma forma de explicar o papel da visdo de cores em primatas. O enfoque
da ecologia sensorial, que procura compreender a influéncia exercida pelas informacdes ambientais sobre a
percepcao dos diferentes animais, pode trazer uma contribuicao significativa para esse debate.
Palavras-chave: polimorfismo visual; daltonismo; tricromacia; evolu¢do; 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 trichromacy, 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,
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similar to that found in human color-blinds, in all males and in one third of females, and trichromacy 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 (ex.
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 and 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; trichromacy; evolution; visual modeling.

RESUMEN

ECOLOGIA SENSORIAL DE LOS PRIMATES: LAIMPORTANCIA DE LA VISION DEL COLOR.
La enorme cantidad de informacion sensorial que se encuentra en la naturaleza ejerce una gran influencia en
la toma de decisiones y en la escogencia de las estrategias comportamentales por parte de los animales. Entre
las diversas modalidades sensoriales existentes, el olfato, el gusto, la audicion, el tacto y la vision pueden ser
consideradas como las de mayor relevancia para los primates. En estos animales, la modalidad sensorial de la
vision se destaca por su importancia, siendo responsable de la decodificacion de la informacion a través de rutas
neuronales paralelas que compiten por el procesamiento. Dentro de los mamiferos, los primates se destacan
por poseer la mejor vision de los colores. A pesar de ello, el patrén de distribucion geografica de la vision de
los colores de los primates no es homogéneo. Aunque una tricromacia uniforme, similar a la encontrada en los
seres humanos de vision normal, es obsservada en los primates del Viejo Mundo, un polimorfismo visual ligado
al sexo esta presente en las especies del Nuevo Mundo, proporcinando dicromacia, similar a la encontrada en
los seres humanos daltonicos, presente en todos los machos y un tercio de las hembras y tricromacia en los
dos tercios de las hembras restantes. Se han utilizado diferentes métodos para comprender los mecanismos y
la funcion de la vision de colores en los primates. Los principales métodos utilizados incluyen aproximaciones
fisiologicas y genéticas, estudios comportamentales y técnicas de modelacion visual. Con base en los resultados
de estos estudios, algunos factores ecologicos y comportamentales fueron propuestos como posibles fuentes de
presion selectiva sobre la evolucion de la visid de colores (ex. bisqueda de alimentos, escogencia de parejas
sexuales, evasion de la depredacion y comportamiento social). Diversas hipdtesis han intentado explicar el
mantenimiento del polimorfismo visual, entre ellas: la ventaja del heterocigoto, una seleccion dependiente
de frecuencia, el beneficio mutuo de asociacion y la diversificacion de nichos. No obstante, considerando la
amplia gama de informaciones recopiladas en las ultimas cuatro décadas, ningun factor ecologico o hipotesis
evolutiva sobresale en su intento por explicar la finalidad de la vision de colores en primates. El enfoque de
la ecologia sensorial, que intenta comprender la influencia ejercida por la informacion ambiental sobre la
percepcion de los diferentes animales, puede ofrecer una contribucion significativa para ese debate.
Palabras clave: polimorfismo visual; daltonismo; tricromacia; evolucion; modelamiento visual.

INTRODUCAO fases de seu ciclo vital (Robbins & Hohmann 2006).
Uma extracdo eficiente de informacdes ambientais

A percepcdo do ambiente que nos circunda sensorialmente codificadas ¢ fundamental para que
envolve uma série de mecanismos e processamentos animais possam definir o real valor de diferentes
fisiologicos que estdo intrinsecamente relacionados  estratégias comportamentais (Ohman et al. 2001).

as decisdes tomadas pelos individuos em diferentes A ecologia sensorial se compromete a investigar
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quais informagdes ambientais estdo disponiveis,
como estas informagdes sdo transmitidas ao animal,
e como este animal as adquire e utiliza (Bowdan &
Wyse 1996). Modalidades sensoriais como olfagéo,
audicdo, tato, gustacdo e visdo estdo envolvidas na
deteccdo de informagdes ambientais. A existéncia
dessa gama funcional de mecanismos sensoriais
parece ser importante em diversas situagdes, como:
manutencdo da homeostase, coordenagdo temporal,
orientacdo espacial, defesa contra predadores,
identificacdo e sele¢do de alimentos, identificacao
e selegdo de parceiros reprodutivos, identificacdo
e reconhecimento de co-especificos e identificacao
de comportamento enganoso (Dusenbery 1992,
Buchanan-Smith 2005).

Informagdes quimicas, como sinais olfatdrios
e gustatdrios, apresentam propagacdo muito lenta,
grande persisténcia e baixa direcionalidade no
ambiente, mas sdo dificilmente barradas por obstaculos
(Bradbury & Vehrencamp 1998). A olfagdo, por
exemplo, pode desempenhar um papel importante na
comunicacdo socio-sexual, fornecendo pistas sobre
o historico de cada individuo (Matsumoto-Oda et al.
2003, Wysocki & Preti 2009). Uma vantagem dos
sinais quimicos estaria na sua propria complexidade,
um determinado odor pode ser detectavel por um co-
especifico, mas nao por determinado predador. No
entanto, como a direcdo do sinal ndo é controlada,
sua eficiéncia estd mais associada a comunicagdo de
longo prazo, ou aquelas que ndo exigem uma resposta
rapida (Snowdon 2007). Por sua vez, a gustagdo ¢
especialmente utilizada na exploragdo de alimentos.
As papilas gustativas, localizadas na lingua,
respondem a estimulos responsaveis pelo sentido do
paladar (Hladik & Simmen 1996). O pH encontrado
em frutos tem relagdo com seu estado de maturagao
pois, com o aumento do pH, os &cidos acabam
formando aglicares; o gosto amargo, em geral, esta
associado a toxinas de plantas, incluindo alcaldides
e taninos (Dominy et al. 2001). Ja se sabe que
primatas podem morder suavemente frutos com
0s seus incisivos e posteriormente rejeita-los
(MacKinnon 1974, Melin et al. 2009), o que mostra
a importancia das pistas gustativas na tomada de
decisdo em aceitar ou rejeitar um determinado
alimento, de forma a melhorar sua eficiéncia de
forrageio (Dominy 2004).

Por sua vez, os sinais acusticos sao de rapida
propagacao, baixa persisténcia e alta direcionalidade
no ambiente, sendo afetados em diferentes graus, a
depender das dimensdes dos obstaculos encontrados
(Bradbury & Vehrencamp 1998). O sentido da audi¢ao
¢ muito utilizado por primatas noturnos na localizagao
de alimentos, predadores e co-especificos. As orelhas
destes primatas sdo relativamente grandes, com
estruturas membranosas, que funcionam como uma
espécie deradar, detectando a dire¢do dos movimentos.
Em primatas diurnos, cujas orelhas sdo menores e
menos moéveis, a recepgao de sinais sonoros também
¢ de extrema importancia, podendo ser utilizados para
estimar a localizag¢ao (Fleage 1999), a quantidade e
a divisibilidade dos alimentos (Dittus 1984, Hauser
et al. 1993). Essa passagem de informagdo pode
beneficiar os membros do grupo, levando-os a fontes
de alimentos ricos ou informando-os que o recurso
esta se esgotando e, desta forma, permitindo que eles
evitem o gasto de energia no deslocamento até um
local com pouco ou nenhum alimento (Milton 2000).
Outro exemplo da importancia das informagdes
acusticas sdo as vocalizagdes em competi¢des por
alimentos, sejam intra ou interespecificas (Menzel
et al. 1985, Chapman & Lefebvre 1990, Hauser
& Wrangham 1990). Por fim, uma das principais
fungoes da sinalizacdo acustica esta relacionada a
defesa contra predadores, como a utilizacdo de sinais
de alerta, fundamentais para a prote¢ao dos primatas
(Bezerra & Souto 2008).

As informagdes tateis sdo de propagacao
instantdnea, extrema direcionalidade e persisténcia
variavel, mas necessitam que o animal e o objeto a
ser avaliado estejam em contato fisico (Bradbury &
Vehrencamp 1998). O tato pode fornecer informagoes
sobre caracteristicas de um objeto, tais como a sua
textura e a sua consisténcia, que ndo sdo facilmente
identificadas por outras modalidades sensoriais.
A manipulacdo pode ser um mecanismo eficaz na
discriminacdo de um alimento comestivel (Harrison
& Byrne 2000). O tato também pode exercer um
importante papel na comunicacdo social (Snowdon
2007). A catagao ¢ um bom exemplo disso, podendo
funcionar para limpeza de regides do corpo do
animal, como também para estreitar relagcdes sociais
em primatas (Ahumada 1992, Lazaro-Perea et al.
2004).
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Para perceber o ambiente que os cerca, primatas
utilizam a visdo de modo extensivo, o que pode
explicar as diferencas estruturais e fisiologicas
encontradas no sistema visual de varias espécies
estudadas (Fleage 1999). A importancia da modalidade
visual para os primatas pode ser exemplificada
quando consideramos a grande por¢ao de seu cortex
cerebral e o elevado niumero de areas especializadas
devotadas ao processamento de imagens (Felleman
& van Essen 1991). Os sinais visuais sdo de
propagacdo instantdnea, baixissima persisténcia e
altissima direcionalidade (Bradbury & Vehrencamp
1998), mas, diferentemente do que ocorre em outras
modalidades sensoriais, esses sinais sofrem grande
interferéncia de elementos do ambiente, sendo
facilmente encobertos ou obstruidos, o que em geral
ocorre em ambientes de vegetagdo fechada (Dominy
et al. 2001). Além disso, mesmo em um ambiente
de vegetagdo aberta, a medida que um objeto se
distancia do visualizador, a discriminacdo de suas
caracteristicas fisicas torna-se cada vez mais dificil
(Snowdon 2007). Em especial, muita atencdo tem
sido dada ao estudo da visdo de cores em primatas,
que se mostra mais apurada do que a de outros
mamiferos (Jacobs 1993, 2002). A investigacdo
das possiveis vantagens evolutivas relacionadas a
uma melhor visdo de cores tem envolvido varidveis
sociais, reprodutivas, de predagao e, principalmente,
alimentares (Dominy & Lucas 2001, Regan et al.
2001, Sumner & Mollon 2003, Waitt et al. 2003,
Smith e al. 2005, Bradley & Mundy 2008, Perini

et al. 2009).
Apesar da relevancia dos outros sistemas
sensoriais, nosso interesse € discussdo se

restringirdo ao sistema visual, sobretudo, devido a
grande importancia exercida pela visdo na ecologia
sensorial de primatas.

BASES BIOLOGICAS DA VISAO DE CORES

Em termos simples, um fendmeno optico ¢
descrito como contendo um objeto, um olho que
enxerga esse objeto e um meio que esta entre eles.
Na visdo de alguns autores, a detec¢do de uma cena
colorida pertence ao universo da fisica optica (Tossato
2005), pois a funcdo basica do olho seria captar e
focalizar a luz por meio de um conjunto de lentes,
a cornea e o cristalino, permitindo que uma imagem
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nitida seja projetada na retina. Contudo, para que
uma imagem possa ser percebida em todo o seu
esplendor de cores, a informacao visual que chega a
retina deve ser absorvida por células sensiveis, que
convertem energia luminosa em impulsos elétricos, e
decodificada ao longo de diferentes vias neurais por
areas cada vez mais complexas do cortex cerebral
(Tovée 2008). Assim sendo, Travis (1991) propde
que a cor nao seja encarada simplesmente como
uma propriedade fisica dos objetos, mas que seja
atribuida ao universo da psicologia, uma vez que
0s mecanismos perceptuais, intrinsecos ao sistema
visual, seriam responsaveis pela construgao da cor
propriamente dita.

Na retina de mamiferos dois tipos de células
sensiveis a luz (fotorreceptores) podem ser
encontradas: os bastonetes e os cones. Os bastonetes
promovem a visdo escotOpica, visdo em baixas
intensidades de luz (ex. visdo noturna). Estas células
apresentam-se em maior densidade na periferia da
retina e possuem apenas um tipo de fotopigmento
(rodopsina). Os cones promovem a visdo fotopica,
visdo em altas intensidades de luz (ex. visdo diurna).
Estas células concentram-se mais na area central da
retina (fovea) e podem expressar diferentes tipos
de fotopigmentos (opsinas) (Tovée 2008). No ser
humano, trés tipos de cones distinguem-se pela
presenca de opsinas que preferencialmente absorvem
luz na faixa do azul (cones S), verde (cones M) ou
vermelho (cones L) (Schnapf et al. 1987). Na propria
retina, por meio da comparagdo da atividade desses
diferentes tipos de cones pela circuitaria celular, ja se
inicia a constru¢do do codigo neural da cor (Dacey
1999).

Modelos envolvendo o processamento de vias
paralelas pelo sistema visual de primatas sugerem
que informagdes de cor e de forma parecem competir
pela atencdo e processamento (Tovée 2008), o que
significaria que a identificacdo de formas em uma
cena visual dependeria da intensidade com que esta
cena estaria colorida. Em outras palavras, por meio
de um fenomeno denominado ruido cromatico, a
informagao de cor demandaria grande parte do tempo
e energia despendidos em processamento pelo sistema
visual, com concomitante redu¢do do investimento
na avalia¢do de informagdes espaciais, como forma e
textura, que passariam a ser de mais dificil detecg¢ao
(Mollon 1989).
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Na area cerebral responsavel pelo processamento
visual da cor (V4),
comprimentos de onda refletidos por um objeto

neurénios comparam oS
com aqueles refletidos por todos os demais objetos
circundantes, realizando uma série de computagdes
que é conhecida como constancia de cor (Zeki 1999).
Devido a constancia de cor, os comprimentos de
onda refletidos por um objeto podem ser alterados
sem que a nossa percepcao da cor do objeto seja
modificada. Um exemplo disso é o que ocorre, a todo
instante, com a cor das nossas roupas; a medida que
noés nos deslocamos e mudamos de um ambiente
iluminado pela luz solar para um ambiente iluminado
artificialmente, os comprimentos de onda refletidos
por nossas vestes sdo dramaticamente modificados,
mas, ndo obstante, a percepgao de cor que nos temos
das nossas vestimentas permanece inalterada.

Do ponto de vista perceptual, a cor facilita o
reconhecimento de um objeto, desempenhando um
importante papel na segmentacdo de cenas visuais
e na memorizagdo. A percep¢do de cor auxilia na
discriminagdo de estimulos de mesmo formato,
tamanho e textura, que em condigdes naturais nao
seriam precisamente diferenciados pelo brilho
(Dominy et al. 2001). Contudo, como a analise da
codifica¢do da cor e de outros atributos visuais nao
pode ser separada (Gegenfurtner & Kiper 2003),
também devemos levar em consideragao que a mesma
informacao de cor pode inserir ruido cromatico em
uma cena e dificultar a identificagdo dos detalhes
espaciais de objetos, como forma e textura (Morgan
et al. 1992). Fica claro, portanto, que a visdo de cores
pode tanto trazer vantagens quanto desvantagens aos
seus portadores, a depender do sistema visual e das
condigdes em questdo.

DISTRIBUICAO GEOGRAFICA E BASES
GENETICAS DA VISAO DE CORES

A presenga de um maior numero de classes de
fotorreceptores na retina de um animal possibilita
uma melhor discriminagdo de cores, garantindo
um maior nimero de comparagdes e minimizando
provaveis erros de identificacdo (Bowmaker 1998).
A maioria dos vertebrados (ex. aves, répteis e
peixes) apresenta quatro classes de fotopigmentos e
possuem, portanto, visdo tetracromata. Animais que

possuem trés classes de fotorreceptores, como pode
ser observado em seres humanos com visao de cores
normal, sdo denominados tricromatas e apresentam
visao de cores mais pobre do que a dos tetracromatas.
Seres humanos portadores de daltonismo severo e a
grande maioria das espécies de mamiferos apresentam
apenas duas classes de células fotorreceptoras
simultaneamente ativas, sendo dicromatas. Alguns
animais, denominados monocromatas, em geral
de habitos noturnos, expressam apenas uma classe
de fotopigmento em suas retinas e, portanto, nao
enxergam cores (Kelber et al. 2003).

Em mamiferos, de forma geral, a dicromacia ¢
comum (Jacobs 1993), havendo dois grupos nos
quais a tricromacia parece ter surgido: marsupiais
australianos (Arrese et al. 2002, 2005) e primatas
(Jacobs 2002). Evidéncias mostram que, em geral,
a percepgdo de cores de um primata possui uma
intrincada relacdo com sua fisiologia e genética.
Por meio de testes comportamentais, revelou-se
que macacos com dois tipos de cones apresentam
percepgao de cores similar a de seres humanos
daltonicos (dicromatas), enquanto aqueles que
possuem trés tipos de cones apresentam uma
percepgdo similar & de seres humanos com visao
de cores normal (tricromatas) (Mollon et al. 1984,
Jacobs et al. 1987, Jacobs 1990, Tovée et al. 1992).

E de se esperar que a evolugio tenha se
encarregado de ajustar o tipo de visdo de cores
encontrado em cada grupo animal as pressoes
ambientais as quais eles estiveram submetidos.
Dentro deste contexto, a diferenca encontrada entre
primatas do Velho Mundo (Catarrhini) e primatas do
Novo Mundo (Platyrrhini) quanto a visdo de cores
se destaca. A presenca de trés diferentes tipos de
células fotorreceptoras, sensiveis ao comprimento de
onda curto (S), médio (M) e longo (L), nos primatas
da Africa e da Asia ocasiona a existéncia de uma
tricromacia uniforme (Jacobs 2002), sendo machos e
fémeas tricromatas. Por outro lado, nos primatas das
Américas a capacidade de discriminacdo de cores se
encontra ligada ao sexo (Jacobs 2007), onde machos
sdo obrigatoriamente dicromatas, enquanto fémeas
podem ser dicromatas ou tricromatas.

As diferencas encontradas entre Catarrhini e
Platyrrhini parecem ter origem genética. Em ambos,
existe um gene codificador de pigmentos visuais
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que absorvem, prioritariamente, comprimentos
de onda curtos (S), localizado em um cromossomo
autossomico. 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 tnico locus
génico por cromossomo sexual X com diferentes
alelos, responsavel pela codificagdo de diversos
pigmentos visuais. Em geral, os primatas neotropicais
detém trés diferentes alelos, se beneficiando da
producdo de trés tipos de fotopigmentos, mas
algumas excegoes e variagdes sdo observadas (Tabela
1). O polimorfismo visual proporciona a existéncia
de fémeas com visdo tricromata (heterozigose), assim
como fémeas (homozigose) e machos (hemizigose)
com visdo dicromata (Mollon et al. 1984). Desta

forma, em espécies trialélicas podemos observar

trés fenodtipos dicromatas e trés tricromatas (Jacobs
2008), com a proporgdo fenotipica de dois ter¢os de
fémeas tricromatas, um ter¢co de fémeas dicromatas
e 100% de machos dicromatas (Surridge & Mundy
2002, Jacobs 2007). Existem duas notaveis excecdes
ao polimorfismo visual encontrado em primatas
do Novo Mundo, o género Alouatta, apresentando
tricromacia uniforme (Jacobs et al. 1996b), ¢ o género
Aotus, monocromacia (Jacobs 1993).

Até pouco tempo atrds se pensava que o
polimorfismo visual s6 estava presente em
Platyrrhini, no entanto, estudos genéticos verificaram
esse mesmo padrdo polimodrfico em algumas espécies
de Strepsirhini de Madagascar (Jacobs & Deegan
II 2003b, Veilleux & Bolnick 2009), embora sua
tricromacia ainda ndo 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.

Familia Género Fotopigmentos (A ) Referéncia
Aotidae 'otus - - 545 - - Jacobs & Deegan 11 (2003a)
Atelidae Ateles 430 - - 550 561 Jacobs & Deegan I1 (2001)
“Alouatta 430 530 - - 560 Jacobs et al. (1996b)
Brachyteles 430 530 545 - - Talebi et al. (2006)
Lagothrix 430 - - 547 562 Jacobs & Deegan I1 (2001)
*Oreonax ? ? ? ? ?
Cebidae Cebus/Sapajus 4430 - 536 - 549 561 Jacobs & Deegan II (2003a)
Saimiri 4430 - 536 - 548 561 Jacobs & Deegan 11 (2003a)
Callitrichidae Saguinus 430 - 543 556 563 Surridge & Mundy (2002)
Leontopithecus 430 - 543 556 563 Surridge & Mundy (2002)
Callimico 430 - 543 556 - Surridge & Mundy (2002)
Callithrix 430 - 543 556 563 Surridge & Mundy (2002)
Cebuella 430 - - 556 563 Surridge & Mundy (2002)
Pitheciidae Callicebus 430 530 536 542 551 562 Jacobs & Deegan II (2005)
3Cacajao ? ? ? ? ?
3Chiropotes ? ? ? ? ?
Pithecia 430 - 535 - 550 562 Boissinot et al. (1998)

'monocromata; *tricromata uniforme; *fotopigmentos ainda ndo estudados; *presenga baseada em inferéncias.
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METODOS DE ESTUDO DA VISAO DE
CORES

Ao longo deste topico, iremos discutir os
principais métodos utilizados no estudo da visdo
de cores. Dividimos os métodos em 4 categorias
gerais: estudos genéticos e eletrofisiologicos; estudos
comportamentais em laboratorio e cativeiro; estudos
comportamentais em campo; técnicas de modelagem
visual.

ESTUDOS GENETICOS E
ELETROFISIOLOGICOS

Historicamente, os experimentos eletrofisiologicos,
(ERG)
microespectrofotometria, além dos estudos genéticos,

envolvendo  eletroretinografia e/ou
foram de importancia indiscutivel para a descri¢ao
e caracterizacdo da visdo de cores dos primatas.
Enquanto a ERG ¢ um procedimento nao invasivo,
capaz de avaliar a fungdo retiniana, incluindo atividade
de cones, em resposta a estimulagao luminosa (Jacobs
1996, Safatle et al. 2010), a microespectrofotometria
envolve a extracdo da retina para avaliagdo das
caracteristicas dos pigmentos presentes em cada
tipo de fotorreceptor (Brown & Wald 1964). Estas
técnicas, quando associadas a testes comportamentais
de discriminacado de cores, puderam mostrar a relagdo
existente entre a anatomia da retina desses animais
e a sua percepcao de cores (Jacobs et al. 1987,
Tovée et al. 1992). Por outro lado, a genotipagem,
realizada a partir de amostras de DNA extraidas de
sangue, tecido ou fezes, simplificou o procedimento
de identificacdo do fenotipo visual de um animal
(Surridge et al. 2002, 2005b), permitindo que grandes
quantidades de amostras de animais fossem utilizadas
e que estudos populacionais pudessem determinar a
distribuicdo e variacdo das frequéncias alélicas de
grupos selvagens de primatas (Surridge et al. 2005a).
A biologia molecular também abriu caminho para a
investigacao das mutagdes e rearranjos ocorridos nos
genes codificadores dos fotopigmentos, favorecendo
a compreensao dos mecanismos evolutivos que t€ém
atuado sobre a visdo de cores (Kainz ef al. 1998,
Hiwatashi et al. 2010, Neitz & Neitz 2011).

Apesar de precisos e objetivos, estudos fisiologicos
e genéticos nem sempre sdo capazes de inferir com

exatiddo a percepc¢do de cores de um animal (Jacobs
et al. 1999), o que torna essencial a realizacdo de
testes comportamentais.

ESTUDOS COMPORTAMENTAIS EM
LABORATORIO E CATIVEIRO

Estudos em laboratério ou cativeiro normalmente
utilizam aparatos experimentais que demandam
um grande investimento de tempo em habituagdo
e treinamento dos sujeitos experimentais. Testes
comportamentais em laboratdrio envolvem, em geral,
respostas a estimulos manipulados e produzidos
por computadores ou equipamentos que podem
disparar luzes monocromaticas, de forma a garantir
um maior controle dos pardmetros de estimulagdo
(Mollon et al. 1984, Jacobs et al. 1987, Tovée et
al. 1992, Liebe et al. 2009). Por outro lado, estudos
em cativeiro permitem a apresentacao de estimulos
mais complexos e mais similares aos encontrados em
condigdes naturais (naturalisticos). Dentre esses, se
destacam os papéis de Munsell, muito utilizados em
experimentos de discriminagdo de cores em primatas
por permitirem um maior controle da cromaticidade
dos estimulos (Gomes et al. 2002, 2005, Pessoa et
al. 2003, 2005a, 2005b, 2005¢c, Aratjo et al. 2008,
Prado et al. 2008). Alguns estudos comportamentais
naturalisticos tentam recriar em cativeiro o habitat
natural do animal (Caine & Mundy 2000, Caine et
al. 2003, 2009, Freitag & Pessoa 2012), podendo
utilizar, até mesmo, medicoes das coloragdes de frutos
consumidos pelos animais em ambiente natural para a
producado de estimulos artificiais (Smith et al. 2003a).

ESTUDOS COMPORTAMENTAIS EM CAMPO

Trabalhos comportamentais envolvendo o estudo
da visao de cores em campo ainda sdo escassos
(Dominy et al. 2003, Smith et al. 2003b, 2005,
Surridge et al. 2005b, Vogel et al. 2006, Melin et
al. 2007, 2008, 2009, 2010), quando comparados ao
grande niimero de estudos ja realizados com outras
abordagens metodologicas. Isso ocorre, em parte,
devido a complexa logistica necessaria para se
trabalhar em campo. Outros fatores complicadores
envolvem a necessidade de se lidar com as inumeras
variaveis que estdo presentes no ambiente natural,
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além do grande investimento de tempo em um longo
periodo de habituagdo dos animais e coleta de dados.
Contudo, quando bem conduzidos e planejados,
trabalhos
responder questdes cruciais a compreensdo das

comportamentais em campo podem
vantagens da visdo de cores e permitir o refinamento
dos estudos em laboratério e em cativeiro. Isso
torna mais importantes os estudos comparativos
entre grupos cativos e de vida livre, levando em
consideragdo a relacdo e analise de diferentes
variaveis, como: fendtipo visual, sexo, idade, estado
reprodutivo, posi¢do hieraquica e historia de vida.
Apesar da publicacdo de um crescente numero
de estudos, ainda se faz necessario um maior
investimento nos estudos em campo que enfoquem
a visao de cores, pois as reais vantagens ecologicas
apresentadas por diferentes fenotipos visuais ainda
ndo sdo amplamente conhecidas.

TECNICAS DE MODELAGEM VISUAL

A modelagem visual vem sendo utilizada como
uma forma de se associar as informacgdes adquiridas
via estudos fisiologicos, genéticos, comportamentais
e ecologicos. Em geral, esse método se vale de
modelos matematicos que levam em consideracao
a fisiologia da retina para inferir o efeito que a
coloragdo de um determinado objeto (refletiancia
espectral do objeto), iluminado por um determinado
tipo de luz (espectro do iluminante) teria sobre a
captacao de luz (captacdo quantica) nas diferentes
classes de fotorreceptores do animal em questdao
(Figural).

As captagdes quanticas resultantes de cada tipo
de fotorreceptor podem ser utilizadas de diferentes

Refletancia espectral do objeto X Espectro do iluminante
§ =
3 $
< 3
= 4

Comprimento de onda Comprimento de onda

maneiras em modelos que procuram inferir como
um determinado animal enxergaria o0 mundo que o
cerca (Osorio & Vorobyev 1996, Sumner & Mollon
2000b, Endler & Mielke 2005, Hiramatsu et al.
2008). Uma forma de se utilizar as informagodes de
captacdo quantica seria representando-as em espagos
cromdticos, como em diagramas de cromaticidade,
onde os eixos de oponéncia cromatica e de luminancia
sdo evidenciados (Dominy & Lucas 2001, Riba-
Hernandez et al. 2004, Perini et al. 2009). Outra
forma de lidar com essas informagdes envolve o
calculo do contraste de cor existente entre um alvo
e seu fundo (background), através do modelo de
distancias cromaticas (Osorio & Vorobyev 1996, De
Aratjo et al. 2006, Perini et al. 2009), expresso em
unidades de JND (just noticeable difference), uma
medida perceptual que d4 uma nog¢ao do quanto um
sinal cromatico poderia ser percebido pelo sistema
visual em questdo (Osorio et al. 2004). Utilizar a
modelagem visual para inferir como estimulos
seriam percebidos pelo olho de um determinado
animal ¢ fascinante. Em resumo, a modelagem visual
possibilita que, sem que lancemos mao da complexa
logistica dos trabalhos comportamentais de campo,
possamos mensurar as coloragcdes da ampla gama de
estimulos encontrados no ambiente natural e inferir
como estes estimulos seriam percebidos pelo olho
de um determinado animal.

ECOLOGIA DA VISAO DE CORES

A diferenga entre primatas do Novo Mundo ¢ do
Velho Mundo quanto a visao de cores despertou muito
interesse sobre o surgimento dos diferentes fenotipos
visuais e o porqué da manutengao deste padrao. A fim
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Figura 1. Calculo da captagdo quantica dos fotorreceptores. O espectro de refletancia ¢ multiplicado pelo iluminante natural, o resultado ¢ multiplica-
do 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).
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de responder essas questdes, muitos pesquisadores
abordaram as origens genéticas e evolutivas da
visao de cores (Jacobs et al. 1993, Kainz et al. 1998,
Jacobs & Rowe 2004), propuseram experimentos
comportamentais em campo e em cativeiro (Pessoa
et al. 2003, Smith et al. 2003a, Gomes et al. 2005),
realizaram estudos eletrofisiologicos (Tovée et
al. 1992, Jacobs et al. 1996a) e inferiram como os
primatas enxergariam os sinais visuais disponiveis
no ambiente natural por meio de modelagem visual
(Osorio et al. 2004, Riba-Hernandez et al. 2004,
Perini et al. 2009).

Além do conhecimento ja bem relatado da
influéncia da visdo de cores no comportamento de
forrageio, Buchanan-Smith (2005) lista uma série de
alternativas para explicar a evolucdo desse sistema
visual de cores: comportamento social, escolha de
parceiros sexuais, dindmica de grupo e evitagdo
a predacdo. Relataremos, a seguir, alguns destes
contextos, analisando as diferentes propostas e

evidéncias encontradas até entdo.

ESCOLHA DO ALIMENTO

Pela adicdo de uma terceira curva espectral, a
maioria das fémeas de primatas do Novo Mundo ¢
provida de uma capacidade maior para comparagao
de cores (Caine & Mundy 2000). Uma perspectiva
historica a respeito da evolugdo do tricromatismo
em primatas abrangeria processos adaptativos
envolvendo sinais cromaticos na detec¢ao de alvos
alimentares. Duas hipdteses abordam esse tema, a
hipotese da frugivoria e a hipdtese da folivoria. De
acordo com a primeira hipotese, fémeas tricromatas
teriam vantagens associadas ao forrageio de frutos
conspicuos (amarelos, laranjas ou vermelhos) em
meio a um fundo verde (ex. folhas maduras) (Mollon
1989, Osorio & Vorobyev 1996, Sumner & Mollon
2000a, 2000b, Regan et al. 2001, Osorio et al. 2004,
Riba-Hernandez et al. 2004, Perini et al. 2009).
A segunda hipdtese prevé que tricromatas teriam
vantagem na deteccdo de folhas jovens (geralmente
avermelhadas e possuindo niveis protéicos elevados)
contra um fundo de folhas verdes (Lucas ef al. 1998,
Dominy & Lucas 2001, 2004). Os dados de Caine &
Mundy (2000) e Smith et al. (2003a) dao suporte as

duas hipoteses, mostrando existir uma vantagem de

tricromatas quanto a detecg¢@o de alimentos artificiais
alaranjados contra um fundo verde. Segundo
Dominy & Lucas (2001), o fato de bugios (4louatta)
apresentarem tricromacia uniforme (Jacobs et al.
1996b) e possuirem uma dieta excepcionalmente
rica em folhas seria uma evidéncia de que a hipdtese
da folivoria estaria correta. No entanto, um estudo
realizado em muriquis (Brachyteles), um género de
primata pertencente a mesma familia dos bugios e que
também inclui uma grande quantidade de folhas em sua
dieta, revelou a presenca de um polimorfismo visual
nesta espécie (Talebi et al. 2006), enfraquecendo a
hipotese de que a identificagdo de folhas jovens teria
selecionado uma visao de cores tricromata.

Em machos e fémeas dicromatas, a falta de uma
terceira curva espectral levaria a uma redugdo nas
habilidades de discriminagao de cores, ao passo que
haveria uma melhoria na detec¢do de informagdes de
textura e forma (Morgan et al. 1992). Logo, alimentos
camuflados estariam mascarados para individuos
tricromatas, em fun¢do do ruido produzido pela cor,
enquanto que para individuos dicromatas ocorreria
uma facilitacdo do reconhecimento de frutos ou
insetos camuflados através de pistas acromaticas
(brilho, textura e forma) (Morgan et al. 1992, Regan
et al. 2001, Caine et al. 2003, Saito et al. 2005,
2006, Melin et al. 2007, Smith et al. 2012). Estudos
comportamentais em laboratdrio, que apresentaram
padrdes geométricos camuflados para seres
humanos e primatas nao-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 explicacdo para a evolugdo da visdo
de cores em algumas espécies de primatas seria
a coloracdo sexual evidente, a qual o dimorfismo
sexual esta claramente associado (Caro 2005,
Bradley & Mundy 2008). Mudangas na coloragdo da
pele estdo relacionadas com a oxigenagao sanguinea,
e estudos mostram que primatas com visdo tricromata
possuem sensibilidade maior para a deteccdo

dessas variagdes sutis (Changizi et al. 2006). Esse
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traco poderia contribuir para a selecdo de parceiros
sexuais, considerando-se que a presenca 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 fémeas de mandril, nas quais se constatou uma
correlagdo entre a varia¢do da coloracdo e o ciclo
reprodutivo (Setchell et al. 2006). Exemplos da
utilizacdo da visao de cores na escolha de parceiro
sexual sdo frequentemente encontrados em primatas
do Velho Mundo (Higham 2009), diferentemente
do que se nota em primatas do Novo Mundo, onde
muitos grupos nao apresentam esse dimorfismo sexual
na coloragao de forma tdo marcante. No entanto, isso
ndo significa que alguns sinais mais sutis ndo sejam
utilizados por espécies polimoérficas, como sugerido
por Oliveira (2009) para o sagui-comum (Callithrix
Jjacchus). Dessa forma, as informacgdes sugerem que
a sinalizacdo sexual poderia ter contribuido para a
evolugdo da tricromacia em primatas, embora as
evidéncias ainda sejam escassas.

COMPORTAMENTO SOCIAL

Outro fatorecoldgicorelevante ao estudo daecologia
da visdo de cores sdo as interagdes sociais. Primatas
sdo animais extremamente sociais e o reconhecimento
dos individuos muitas vezes se torna algo prioritario
(Allman 1999). A pele nua melhora a visualizacao das
expressoes, acentuando os movimentos musculares
e auxiliando o reconhecimento facial (Parr 2003). A
identificacdo de co-especificos pode estar associada a
discriminagdo das variagdes na coloragdo de regides
nuas (ex. face, traseiro), o que ¢ observado em
primatas do Velho Mundo (tricromatas uniformes),
fornecendo importantes informagdes sobre a condigdo
do individuo (ex. estados emocionais, fisicos e sdcio-
sexuais) (Changizi et al. 2006). A variagdo da posi¢ao
hierarquica em algumas espécies também parece
estar associada a pistas de cores. Machos de mandril
(Mandrillus sphinx) sdo dotados de regides bastante
coloridas na face e traseiro, que variam individualmente
(Setchell & Dixson 2001). Nessa espécie, machos
com status hierarquico superior apresentam coloragdo
mais conspicua, acompanhada de niveis elevados
de testosterona (Setchell & Wickings 2005). Algo
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semelhante acontece em machos de babuino-gelada
(Theropithecus gelada), cuja maior vermelhiddo em
determinadas regides pode estar associada a maturagao
sexual e comportamentos agressivos (Bergman &
Beehner 2008), fornecendo uma pista visual eficiente
no reconhecimento de
hierarquica superior. E evidente que as interacdes
sociais interferem na composicdo e dindmica dos

individuos com posi¢do

grupos de primatas, mas o papel da visao de cores
nestas relagdes ainda nao € bem compreendido.

DETECCAO DE PREDADORES

Visto que estratégias associadas a evitar predadores
em potencial s3o essencialmente importantes na
sobrevivéncia dos individuos, investigacdes a respeito
do risco de predagdo tentam compreender o seu
papel como uma pressdo seletiva para a evolugdo
dos primatas (Hill & Dunbar 1998). Nessa linha,
alguns autores sugeriram que a visdo de cores poderia
fornecer uma contribui¢do importante para a deteccao
de predadores (Caine 2002, Sumner & Mollon 2003).
Uma vez que pequenos primatas podem estar mais
expostos ou mais vulneraveis a predadores (Isbell
1994), foi estudado, em saguis-do-cerrado (Callithrix
penicillata), quais seriam as vantagens de dicromatas
e tricromatas frente a detec¢do de predadores (Ajuz
2009). O estudo de Ajuz (2009) mostrou evidéncias
de uma melhor eficiéncia de fenotipos tricromatas em
detectar potenciais predadores quando comparados
aos dicromatas. Isto levanta mais discussdes sobre
quais variaveis ecologicas teriam selecionado a
tricromacia nos grupos atuais. Estudos adicionais que
procurem determinar as vantagens e desvantagens que
dicromatas e tricromatas apresentam frente a detecgao
de predadores sdo essenciais para a compreensdo do
papel da visao de cores em primatas.

EVOLUCAO E MANUTENCAO DA VISAO DE
CORES

Ao longo da evolucao dos mamiferos, um possivel
ancestral tetracromata perdeu dois pigmentos e tornou-
se dicromata, condi¢cdo encontrada na maioria das
ordens atuais (Bowmaker 1998, Kelber et al. 2003).
De acordo com Hunt et al. (1998), a diferenga de
visdo de cores encontrada em Platirrhini e Catarrhini
poderia ter evoluido de duas maneiras. Na primeira, a
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tricromacia de primatas do Velho Mundo teria surgido
a partir da dicromacia, por meio da duplicagdo de
um gene ancestral. Neste caso, duas copias de
um mesmo gene, responsavel pela expressdo de
pigmentos visuais, teriam sido inseridas em um tnico
cromossomo X. Por sua vez, o polimorfismo visual
de primatas do Novo Mundo também teria surgido
a partir da dicromacia, pela ocorréncia de mutagdes
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 ¢ comum aos primatas
do Novo e Velho Mundo, teria sofrido sucessivas
mutagdes pontuais, produzindo diferentes alelos e
possibilitando um polimorfismo visual, que teria
sido mantido em primatas neotropicais. Em primatas
do Velho Mundo, um erro de recombinagdo génica
teria levado a insercdo de dois alelos diferentes
em um mesmo cromossomo X, transformando o
polimorfismo visual em tricromacia uniforme. E
provavel que o gene polimorfico estivesse presente
em ancestrais primatas antes mesmo da separacao
dos primatas do Velho e Novo Mundo (Surridge
et al. 2003), pois algumas espécies de prossimios
também possuem polimorfismo visual (Tan & Li
1999). Evidéncias genéticas também apontam que a
tricromacia uniforme em bugios (4louatta) evoluiu
recentemente e independentemente do encontrado
em primatas do Velho Mundo (Hunt ef al. 1998,
Dulai ef al. 1999).

Contudo, se a tricromacia ¢ tdo mais vantajosa
do que a dicromacia, por que entdo os dicromatas
continuam a existir no Novo Mundo ha pelo menos
14 milhdes de anos (Surridge & Mundy 2002)?
Algumas hipoteses, nem sempre mutuamente
excludentes, foram propostas na tentativa de se
explicar os questionamentos em torno da manutengao
do polimorfismo visual (ver Melin et al. 2008).

Uma das hipoteses mais antigas e mais aceitas
sugere que fémeas heterozigotas (tricromatas)
apresentariam vantagem perceptual em
comparacdo a fémeas homozigotas e a machos,

uma

ambos dicromatas. Segundo a hipotese da vantagem
do heterozigoto, a tricromacia facilitaria a detecgdo
de frutos conspicuos (avermelhados, alaranjados ou
amarelados) contra uma folhagem verde (Mollon et
al. 1984). Posteriormente esta vantagem foi também
estendida a deteccdo de folhas jovens (Lucas et al.

1998), selecdo de parceiros sexuais (Waitt et al.
2003), identificacdo de co-especificos 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, 2006, Melin
etal.2007), outrahipotese propos que a estabilidade do
polimorfismo visual se daria por sele¢ao balanceadora,
agindo sobre as vantagens e desvantagens de
dicromatas e tricromatas (Mollon 1989). De acordo
com esse modelo, pequenas diferengas na ecologia
de uma espécie (ex. disponibilidade de alimento,
pressao de predacdo) podem modificar as vantagens
seletivas de cada fendtipo, provocando uma flutuagao
das frequéncias alélicas ao longo do tempo, com
consequente manutenc¢ao do polimorfismo visual em
primatas do Novo Mundo (Hiwatashi et al. 2010).

Outra hipotese que procurou se basear na
existéncia de vantagens diferenciais para dicromatas
e tricromatas sugeriu que diferentes fendtipos visuais
ocupariam diferentes nichos ecoldgicos (Mollon et
al. 1984). A hipotese da divergéncia de nichos sugere
que o forrageio em estratos diferentes da vegetacao
reduziria a competicdo entre individuos da mesma
espécie, conferindo vantagem individual para cada
fendtipo que carrega sua propria potencialidade para
um determinado tipo de ambiente (Yamashita et al.
2005, Melin et al. 2008).

Por fim, procurando resgatar argumentos
anteriormente associados a selegdo de grupo, mas
fazendo uso da selegdo individual, a hipdtese do
mutuo beneficio de associag@o procura explicar a
manutencdo do polimorfismo visual de primatas
neotropicais com base nas competéncias individuais
que dicromatas e tricromatas trariam ao seu grupo.
Segundo essa hipotese, a presenca de um maior
nimero de fendtipos visuais em um grupo traria
uma maior aptiddo individual para todos os seus
integrantes, uma vez que os recursos explorados
seriam mais variados. Isso seria valido 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 calitriquideos, vivem
em grupos familiares (Sussman & Kinzey 1984)
e forrageiam de forma cooperativa (Menzel et
al. 1985). Portanto, segundo Tovée et al. 1992,
se existissem vantagens complementares entre
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dicromatas e tricromatas, o forrageio cooperativo
também poderia ser responsavel pela manutengao,
por sele¢do de parentesco, do polimorfismo visual
encontrado nos primatas do Novo Mundo.

Apesar das evidéncias apresentadas, nenhuma
das hipoteses mencionadas consegue explicar
definitivamente a manutencdo do polimorfismo
visual de primatas do Novo Mundo. Muitas
questdes ainda ndo estdo suficientemente claras, e
ainda ha muito a ser investigado para que se possa
compreender como se deu o surgimento da visdo
de cores nos primatas e quais variaveis atuaram na
sua manutencao.

CONSIDERACOES FINAIS

Sinais visuais se mostram fontes de informagdes
essenciais para a superagao de obstaculos diarios
da vida dos primatas. O processamento visual ¢
complexo e envolve uma série de estruturas que
vao processando paralelamente diferentes atributos
visuais, até que a construgdo da informagdo de
cor se dé em areas hierarquicamente superiores
do cortex cerebral. Estudos envolvendo diferentes
abordagens metodolégicas comprovaram que
a visdo de cores em primatas do Velho Mundo
¢ uniformemente tricromata, diferentemente
do encontrado em primatas do Novo Mundo,
que apresentam polimorfismo visual. A diferenca
entre estes dois grupos tem motivado estudos que
tentam explicar a origem e evolug¢do da tricromacia
e do polimorfismo visual. As principais hipoteses
tratam da vantagem dos heterozigotos, da selecdo
balanceadora, do mutuo beneficio de associacdo e da
exploragao de nichos diferentes. Apesar dos esforgos
¢ dos iniimeros trabalhos, nenhuma hipdtese ¢é aceita
de forma consensual. Mais estudos comparativos,
em especial os que envolvam duas ou mais vertentes
metodologicas  diferentes (genética, fisiologia,
ecologia, comportamento e modelagem visual),
precisam ser realizados no sentido de se completar as
lacunas existentes no conhecimento atual e de se
fomentar novas teorias. O enfoque trazido pela
ecologia sensorial, que procura compreender a
influéncia das informa¢des ambientais sobre a
percepcao dos diferentes animais, pode trazer

uma contribuicdo significativa para esse debate.
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