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RESUMO

comportamentos sócio-sexuais, enquanto que

aproximação de predadores e co-específicos. O tato e a gustação são bastante

utilizados na exploração de alimentos. Apesar da importância dos outros sistemas

sensoriais, a visão é constantemente utilizada em primatas e vem sendo foco de vários

estudos. A presença de muitas especializações dentro do sistema visual remete a esta

ideia. Seguindo uma hierarquia funcional, as informações de cor e forma são

decodificadas em vias paralelas que convergem, levando a uma competição durante

este processamento. Nos primatas é possível notar um padrão bem particular em

função do tipo de visão de cores. Primatas do Velho Mundo possuem uma tricromacia

uniforme, com a presença de três diferentes células fotorreceptoras na retina. Primatas

único lócus no cromossomo X, proporciona fêmeas tricromatas e dicromatas e machos

dicromatas. Estudos genéticos, eletrofisiológicos, modelagem visual, comportamentais

e em campo, sugerem hipóteses evolutivas sobre o surgimento da visão de cores. Uma

tricromatas na detecção de alvos conspícuos, enquanto que dicromatas teriam

vantagens na quebra de alvos camuflados. Outras hipóteses envolvem comportamento

social, escolha de parceiros, dinâmica de grupo e evitação de predadores. Estes

estudos também indicam alternativas sobre as vantagens de se manter esta condição

polimórfica dentro da população. Nenhuma das alternativas propostas são totalmente

aceitas, apesar de um gradativo aumento dos trabalhos com visão de cores, ainda é

uma área relativamente recente, o que exige mais estudos com diferentes enfoques. O

do Novo Mundo apresentam uma condição polimórfica, em que pela presença de um

extração de informações ambientais. A olfação desempenha um papel essencial nos

Primatas se utilizam de uma série de modalidades sensoriais importantes na

a audição está bem presente na

hipótese clássica está relacionada ao forrageio, sugerindo uma vantagem de
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forrageio de alvos alimentares em machos e fêmeas de saguis cativos, Callithrix

jacchus. Diferentes situações foram apresentadas aos animais, em que alimentos de

forma esférica ou cúbica, de cor verde, laranja ou azul, foram distribuídos sobre um

fundo verde ou camuflado. Os resultados mostraram um padrão diferenciado para

fêmeas e machos. Fêmeas foram melhores na detecção de alvos de cor laranja,

enquanto que machos tiveram

camuflado. Sugerindo um balanço entre as vantagens e desvantagens dos diferentes

fenótipos visuais, o que poderia explicar a manutenção deste polimorfismo visual nas

espécies de primatas.

Palavras-chave: Visão de cores, polimorfismo visual, forrageio, Callithrix jacchus.

presente estudo tem por objetivo analisar a importância de pistas de cor e forma no

um melhor desempenho quando o alvo estava
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ABSTRACT

Primates use a variety of important sensory modalities in the extraction of

environmental information. Olfaction, audition, touch, taste and vision are clearly

present sensory channels. The sensory modality of vision is widely used in primates;

the visual signal is directed to the visual córtex using functional parallelism. Color and

shape information is decoded in different visual pathways that eventually converge,

creating a competition during this processing. In primates is possible to notice a very

trichromacy uniform, with the presence of three different photoreceptor cells in the

single locus on the X chromosome gives dichromat and trichromat females and

dichromat males. Behavior and field studies about genetics, electrophysiology and

visual modeling suggest evolutionary hypotheses about the emergence of color vision.

A classic hypothesis is related to foraging, suggesting an advantage to trichromats in

detecting conspicuous targets, while dichromats have advantages in breach of

camouflaged targets. Other hypotheses involve social behavior, mate choice, group

dynamics, and avoidance of predators. These studies also suggest alternatives to the

advantages of remaining this polymorphic condition in the population. None of the

alternative proposals are fully accepted; although a gradual increase of the studies with

color vision, it is still a relatively new area which requires further studies with

different approaches. The present study aims to examine the importance of color and

shape cues in foraging for food targets in male and female captive marmosets,

Callithrix jacchus. Different situations were presented to animais in which food with

spherical or cubic shape and green, orange or blue color were distributed on a green or

camouflage background. The results showed a different pattern for males and females

retina. New World primates exhibit a polymorphic condition whose the presence of a

particular pattern depending on the type of color vision. Old World primates have a
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.Females were better at detecting targets orange, while males performed better when

the target was hidden. This fact suggests a balance between the advantages and

disadvantages of different visual phenotypes, which could explain the maintenance of

visual polymorphism in primate species.

Keywords: color vision, visual polymorphism, foraging, Callithrixjacchus.
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Ecologia Sensorial de primatas: A importância da visão de 
cores
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Este trabalho foi escrito de acordo com o formato do periódico Oecologia Australis 
(OA), ao qual será submetido.
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RESUMO

Palavras-chave: Sistema visual; polimorfismo; visão de cores; primatas.

A existência de uma grande quantidade de informações presentes no ambiente natural define 
diferentes estratégias comportamentais em primatas para selecionar informações relevantes. A 
olfação, audição, tato, gustação e visão são canais sensoriais envolvidos neste processo. 
Particularmente, a modalidade sensorial da visão é muito utilizada em primatas, sua complexidade se 
reflete no próprio processamento do sinal visual, que assume um paralelismo funcional. Informações 
de cor e forma são decodificadas em diferentes vias visuais que acabam convergindo, gerando uma 
competição durante esse processamento. Primatas apresentam um padrão em função da visão de 
cores, uma tricromacia uniforme é observada no Velho Mundo, enquanto que no Novo Mundo um 
polimorfismo visual, geneticamente determinado e ligado ao sexo se faz presente, proporcionando 
fêmeas de fenótipo visual tricromata e dicromata, e machos dicromatas. A discriminação através da 
visão de cores vem sendo foco de vários estudos. Diferentes metodologias são utilizadas, incluindo 
as bases fisiológicas e genéticas, técnicas de modelagcm visual, estudos comportamentais em 
cativeiro e campo. Através dos resultados destes estudos, uma variedade de alternativas foram 
propostas para explicar evolutivamente o surgimento da visão de cores, o forrageio de alimentos 
conspícuos (hipótese da frugivoria e folivoria), comportamento social, escolha de parceiros, 
dinâmica de grupo e evitação de predadores. Enquanto que o porquê da manuntenção do estado 
polimórfico está associado a hipóteses, como a vantagem do heterozigoto, seleção dependente de 
frequência, mútuo benefício de associação e ocupação de diferentes nichos. Entretanto, nenhuma 
hipótese é aceita totalmente, incentivando mais estudos com diferentes direcionamentos.
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SENSORY ECOLOGY OF PRIMATES: THE IMPORTANCE OF COLOR VISION

ABSTRACT

Keywords: visual system, polymorphism, color vision, primates.

The existence of a great quantity of information on natural environment defines different primate 
behavior strategies to choose relevant pieces of information. The smell, hearing, touch, taste and vision are 
sensory channels involved in this process. In particular, the sensory modality of vision in primates is widely 
used, its complexity is reflected in the actual processing of the visual signal, which assumes a functional 
parallelism. Information of color and form are decoded in parallel pathways that converge, leading to a 
competition during this processing. A pattern as a function of color vision in primates is present, a uniform 
trichromacy is observed in Old World primates, while New World primates have a visual polymorphism, 
genetically determined and linked to sex, providing females that present trichromat and dichromat 
phenotypes and dichromat males. The discrimination by color vision has been the focus of several studies. 
Different methods are used, including the physiological and genetic basis, visual modeling techniques and 
behavioral studies in captivity and the field. Through these studies, a variety of alternatives have been 
proposed to expiain the evolutionary emergence of color vision, the foraging for conspicuous food 
(hypothesis of frugivory and folivory), social behavior, mate choice, group dynamics, and avoidance of 
predators. While the reason for the maintenance of the polymorphic State is associated with hypotheses, such 
as heterozygote advantage, frequency-dependent selection, mutual benefit association and occupation of 
different niches. However, no hypothesis is fully accepted, encouraging more studies with different 
directions.
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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 em 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 em primatas. A existência dessa 
gama funcional de mecanismos sensoriais parece ser importante em diversas situações, como: identificação e 
seleção de alimentos, identificação e seleção de parceiros reprodutivos, detecção de predadores, identificação 
e reconhecimento de indivíduos do mesmo grupo e de grupos diferentes.

A olfação, por exemplo, pode desempenhar um papel importante na comunicação sócio-sexual, 
fornecendo pistas sobre o histórico de cada indivíduo (Boinski 1992, Scolnick et al. 1993, Fleage 1999, 
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, como acontece 
para os sinais de alerta (Snowdon 2007).

O sentido da audição é muito utilizado por primatas noturnos na localização de alimentos, 
aproximação de predadores e co-específicos. A orelha destes primatas é relativamente grande, com estrutura 
membranosa, que funciona como uma espécie de radar, detectando a direção dos movimentos. Em 
primatas diurnos a orelha é menor e menos móvel; mesmo assim, podem utilizar sinais auditivos na 
localização (Fleage 1999), quantidade e divisibilidade (Dittus 1984, Hauser et al. 1993) de 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, assim economizando uma viagem com grande gasto 
energético até o local de alimentação (Milton 2000). Sinais de alerta utilizados por primatas em forma de 
vocalizações são fundamentais contra predadores (Snowdon 2007, Bezerra & Souto 2008).

O tato pode fornecer informações sobre as variáveis de um objeto, tais como a textura. A 
manipulação pode ser um mecanismo eficaz na discriminação de um alimento comestível (Harrison & Byrne 
2000). A comunicação social através do tato também é importante (Snowdon 2007). A catação é um bom 
exemplo, podendo funcionar para limpeza de regiões do corpo do animal, como também nas relações sociais 
em primatas (Keveme et al. 1989, Ahumada 1992, Schino 2001, Lazaro-Perea et al. 2004).

A gustação é outra modalidade utilizada em primatas, especialmente na exploração de alimentos. As 
papilas gustativas, localizadas na língua respondem a estímulos responsáveis pelo sentido do paladar (Hladik 
& Simmen 1997). O pH em frutos indica seu estado de maturação. Com o aumento do pH, os ácidos acabam 
formando açúcares, enquanto que o gosto amargo geralmente 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 (Roosmalen 1985) e posteriormente rejeitá-los (MacKinnon 1974), o que mostra a importância 
na tomada de decisão para aceitar ou rejeitar um determinado alimento, melhorando, portanto a eficiência no 
forrageio (Dominy 2004).

Para perceber o ambiente que os cerca, primatas utilizam de modo extensivo a visão, englobando 
diferenças estruturais e fisiológicas dentro do sistema visual das várias espécies estudadas (Fleage 1999). 
Primatas possuem uma grande porção do córtex devotada à visão, apresentando um número elevado de áreas 
especializadas (pelo menos 32 áreas estão envolvidas) (Felleman & van Essen 1991, van Essen et al. 1992). 
Elementos do ambiente também influenciam; sinais visuais são facilmente recobertos, o que pode ocorrer 
num ambiente com bastante vegetação. Além disso, à medida que um objeto ou animal fica mais distante, 
sua percepção decai (Snowdon 2007).

Particularmente, a visão de cores em primatas vem sendo investigada em diversos contextos sociais, 
reprodutivos, de predação e principalmente na detecção de alimentos (Mollon 1989, Lucas et al. 1998, 
Sumner & Mollon 2000a, Dominy & Lucas 2001, Párraga et al. 2002, Bradley & Mundy 2008). A 
discriminação de cores presente em primatas é mais apurada do que em outros mamíferos (Jacobs 1993, 
Jacobs 2002), reforçando a ideia de que existiriam possíveis vantagens evolutivas para indivíduos 
possuidores dessa capacidade visual.
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FISIOLOGIA DA VISÃO DE CORES

Apesar da importância dos outros sistemas sensoriais, nosso interesse e discussão se restringirá ao 
sistema visual, sobretudo, devido à grande importância exercida pela visão na ecologia sensorial de primatas.

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. Portanto, pode-se dizer que a detecção de uma cena colorida 
pertence ao universo da física óptica (Tossato 2005). Contudo, segundo Travis (1991), apesar da cor parecer 
ser apenas uma propriedade física dos objetos, a psicologia e os mecanismos fisiológicos, intrínsecos ao 
sistema visual, também devem ser levados em consideração (Tossato 2005). A função básica do olho é 
captar e focalizar a luz por meio de um conjunto de lentes, a córnea e o cristalino, de maneira que a luz 
projetada na retina possa ser absorvida por células sensíveis, que convertem energia luminosa em impulsos 
elétricos que serão levados ao córtex visual através de diferentes vias neurais. Ao longo de todo o trajeto 
estes sinais visuais serão decodificados de forma a gerar a percepção de todos os atributos de um objeto 
(Tovée 2008).

Mamíferos apresentam uma diversidade funcional de células em sua retina (Rodieck 1988, Sterling 
1990, Vaney 1990, Masland 1996). Cada tipo de interneurônio da retina (células amácrinas, horizontais e 
bipolares) desempenha um papel específico na formação de sinais transmitidos a partir dos fotorreceptores. 
Células bipolares repassam sinais das células sensíveis à luz (fotorreceptores) às células ganglionares através 
de vias diretas ou indiretas (caminhos laterais), que envolvem a participação de algumas células horizontais e 
amácrinas (Tessier-Lavigne 2000). Todas essas células acabam formando uma intricada rede neuronal que se 
traduz em sucessivas camadas na retina, formadas por células ou por suas conexões.

Existem dois tipos de fotorreceptores: os bastonetes e os cones. Os bastonetes medeiam à visão 
escotópica, visão em baixas intensidades de luz (ex. visão noturna), apresenta maior densidade na periferia 
da retina e possui apenas um tipo de pigmento (rodopsina). Os cones medeiam à visão fotópica, visão em 
altas intensidades de luz (ex. visão diurna), e concentram-se na área central da retina (fóvea) (Jacobs 1981, 
Rodieck 1988, Tovée 2008). No ser-humano, três tipos de cones distinguem-se pela presença de pigmentos 
(opsinas) que são preferencialmente sensíveis a uma faixa de comprimentos de onda curtos (S), médios (M) 
ou longos (L) (Schnapf et al. 1987). Na própria retina, a atividade desses diferentes tipos de cones é 
comparada nas células ganglionares, o que já inicia a construção do código neural da cor (Dacey 1999).

O sinal visual ao sair da retina e ser direcionado ao córtex visual assume um paralelismo funcional 
(Casagrande & Xu 2004), com diferentes informações sendo transmitidas para campos visuais específicos e 
áreas associativas formando um mapa sensorial (Casagrande & Royal 2003). A retina de primatas apresenta 
17 tipos de células ganglionares distintas e, pelo menos, 13 destas se projetam em paralelo, através do nervo 
óptico, para o núcleo geniculado lateral (LGN) do tálamo, que por sua vez envia suas projeções 
principal mente ao córtex visual (Dacey 2004). Esta diversidade de células ganglionares transmite ao córtex 
cerebral, de forma simultânea e em paralelo, diferentes aspectos da informação visual (Nassi & Callaway 
2009). Em consequência do córtex visual se utilizar de processamento hierárquico e modular (Zeki & Shipp 
1988), cada região posterior tende a aumentar em complexidade, resultando em áreas altamente 
especializadas, que podem envolver até integrações sensório-motoras (Orban 2008). Por exemplo, enquanto 
que na primeira área cortical visual (córtex visual primário ou área VI) de macacos existem neurônios 
sensíveis a linhas simples de diferentes orientações, no córtex temporal inferior, uma área hierarquicamente 
superior, os neurônios respondem a estímulos complexos, como faces (Tovée 2008).

Células ganglionares do tipo midget e parasol, morfologicamente distintas (Dagnelie 2011), enviam 
projeções para diferentes camadas do LGN através de duas vias principais: parvocelular (PC) e magnocelular 
(MC) (Leventhal et al. 1981, Rodieck et al. 1985, Casagrande & Norton 1991). Enquanto que as células da 
via magnocelular (MC) constituem cerca de 10% de todas as células ganglionares da retina, as células da via 
parvocelular (PC) constituem cerca de 80% (Perry et al. 1984). Os caminhos parvocelular (PC) e 
magnocelular (MC) diferem acentuadamente em sua anatomia, fisiologia e padrões de terminações em V1 
(Norton & Casagrande 1982, Derrington & Lennie 1984, Derrington et al. 1984). O canal magnocelular 
possui campo receptivo maior do que o parvocelular, o que confere à via magnocelular (MC) uma menor 
resolução espacial e maior resolução temporal (Livingstone & Hubel 1987). A via magnocelular (MC) é 
dominada por uma única via, levando principalmente informação de movimento e processos espaciais (ex. 
localização de objetos numa cena) ao córtex parietal posterior (Tovée 2008). Neurônios parvocelulares, por 
outro lado, respondem a mudanças de brilho, provenientes do somatório da ativação dos cones do tipo M e
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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 
confusões (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 daltónicos 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 sua retina e, portanto, não enxergam 
cores (Kelber et al. 2003).

Em mamíferos, de forma geral, o dicromatismo está presente (Jacobs 1993), havendo dois casos em 
que o tricromatismo parece ter surgido: alguns marsupiais australianos (Arrese et al. 2002, 2005) e primatas 
(Jacobs 2002). Vários estudos têm mostrado através de testes comportamentais que macacos com dois tipos 
de cones apresentam percepção de cores similar a de seres-humanos daltónicos (dicromatas) e 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).

Possivelmente a evolução se encarregou de ajustar o tipo de visão de cores de cada grupo com base 
pressões ambientais às 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

do tipo L [M+L], sendo capazes de codificar informações de processos espaciais finos, como: textura, 
bordas, e formas. Além disto, a via parvocelular é capaz de codificar cor, comparando a ativação de cones do 
tipo M, que captam mais verde, à ativação de cones do tipo L, que captam mais vermelho, de maneira a 
estabelecer um canal de oponência cromática verde/vermelho [M-L] (Tovée 2008). Conectando a retina ao 
LGN existe ainda uma terceira via, chamada de via koniocelular (Casagrande 1994), considerada 
filogeneticamente a mais antiga entre os mamíferos (Mollon 1999), que recebe os sinais dos cones do tipo S 
e os compara ao somatório da atividade dos cones do tipo M e L [S-(M+L)], constituindo um canal de 
oponência cromática azul/amarelo.

Modelos envolvendo o processamento das vias paralelas no sistema visual de primatas sugerem que 
informações de cor e de forma são decodificadas ao longo de subsistemas da via parvocelular (PC) e da via 
koniocelular (KC), que se iniciam com a projeção a partir do LGN para os blobs (estruturas morfológicas de 
formato colunar) e interblobs na área VI (Livingstone & Hubel 1987, 1988). O caminho que parece lidar 
com a comparação dos sinais de cones M e L [M-L], gerando informação de cor na faixa do verde/vermelho, 
é chamado de subcanal P-B, e passa pelos blobs. O subcanal P-I, que passa pelos interblobs, soma os sinais 
dos cones M e L [M+L] e carrega informações acromáticas relacionadas à forma, ao contorno e à textura dos 
objetos. Por fim, a via KC, que segue diretamente para os blobs, produz informação de cor na faixa do 
azul/amarelo. A partir de VI, a via KC se funde à via P-B, que segue paralelo à via P-I, até o córtex temporal 
inferior, mediando o padrão e reconhecimento de objetos. O processamento das informações transmitidas 
pela via P-B, que codifica cores, compete pelo processamento das informações da via P-I, que processa 
brilho e detalhes dos objetos (Tovée 2008). Estas vias, funcionalmente distintas, passam pela área visual 4 
(V4), assim, algumas células da região V4 respondem a combinações de cor e de forma (Wurtz & Kandel 
2000). Acredita-se que a área V4 seja responsável pela formação da percepção de cor, uma vez que, 
diferentemente do que ocorre em VI, seus neurônios não respondem apenas ao comprimento de onda 
dominante que é refletido de um objeto. Os neurônios de V4 também levam em consideração os 
comprimentos de onda dominantes que são refletidos por objetos do entorno, um fenômeno conhecido como 
constância de cor (Zeki 1999).

A análise da codificação da cor não pode ser separada da análise da codificação de outros atributos 
visuais (ex. forma e textura) (Gegenfurtner & Kiper 2003). Contudo, do ponto de vista perceptivo, 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).
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curto (S), médio (M) e longo (L), em primatas da África e da Ásia ocasiona a existência de um tricromatismo 
uniforme (Jacobs 2002, Surridge et al. 2003), onde machos e fêmeas são tricromatas. Por outro lado, em 
primatas das Américas a capacidade de discriminação de cores se encontra ligada ao sexo (Jacobs 2008), 
onde 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 
curto (S), localizado no cromossomo autossômico 7. Em Catarrhini, dois genes por cromossomo X se fazem 
presentes na codificação de pigmentos que absorvem comprimentos de onda médio e longo [M-L]. 
Entretanto, em Platyrrhini temos um único locus gênico por cromossomo sexual X, responsável pela 
codificação destes mesmos comprimentos de onda, com diferentes alelos. Em geral, calitriquídeos e cebídeos 
com três alelos possibilitam a produção de três tipos diferentes de fotopigmentos. Algumas exceções e 
variações são observadas em Platyrrhini (Tabela 1). A variação alélica proporciona fêmeas com visão 
tricromata (heterozigose), apresentando três fotopigmentos, assim como fêmeas (homozigose) e machos 
(hemizigose) com visão dicromata (Mollon et al. 1984). Assim, podemos observar três fenótipos dicromatas 
e três tricromatas (Jacobs 2008), com a proporção fenotípica para fêmeas de dois terços de tricromatas e um 
terço de 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, monocromata (Jacobs 1993).

Até a algum 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 diurnas de 
Strepsirhini (Propithecus verreauxi da família Indridae, Varecia rubra e Varecia variegata da família 
Lemuridae) (Tan & Li 1999, Jacobs et al. 2002, Jacobs & Deegan II 2003b), embora sua tricromacia ainda 
não tenha sido demonstrada comportamentalmente (Surridge et al. 2003). Nas últimas décadas, muitos 
estudos vêm investigando a visão de cores em calitriquídeos (ver Pessoa et al. 2005c), somando um total de 
17 espécies estudadas por meio de diferentes metodologias.

A relevância dos diferentes direcionamentos no estudo sobre visão de cores vem sendo cada vez 
mais evidente para que se tenha uma noção mais clara do que acontece desde a captação da energia luminosa 
até a percepção de uma cena ou objeto. Ao longo deste tópico, iremos discutir as principais metodologias 
utilizadas 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 
e Técnicas de modelagem visual.

A importância destes tipos de estudo é indiscutível na área de visão de cores. Os estudos fisiológicos 
e genéticos foram fundamentais para a caracterização e compreensão da origem e evolução da visão de cores. 
Os avanços genéticos, através de técnicas moleculares, auxiliaram a decifrar a distribuição da frequência 
alélica nos diferentes grupos de primatas (Jacobs et al. 1993, Onishi et al. 1999, Jacobs & Rowe 2004, 
Surridge et al. 2005a). Por meio da genotipagem, realizada a partir de amostras de DNA extraídas de sangue, 
tecido ou fezes, tornou-se possível a identificação do fenótipo visual de cada indivíduo (Surridge & Mundy 
2002, Surridge et al. 2002, Surridge et al. 2005a, Surridge et al. 2005b). Estudos mais recentes têm 
investigado o padrão de variação do gene codificador do fotopigmento que capta preferencialmente na faixa 
verde/vermelho, utilizando informações de mutações e rearranjos para investigar a evolução da visão de 
cores (Kainz et al. 1998, Hiwatashi et al. 2010, Neitz & Neitz 2011).

Ademais, a identificação e caracterização da visão de cores de diferentes espécies só foi possível por 
causa de técnicas como a eletroretinografia (ERG) e a microespectrofotometria. 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 associadas a testes comportamentais de sensibilidade espectral em Callithrix 
jacchus e Saguinus fuscicollis, puderam mostrar a relação existente entre o fenótipo visual desses animais e a 
sua percepção de cores (Jacobs et al. 1987, Tovée et al. 1992).
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Trabalhos comportamentais envolvendo o estudo da visão de cores em campo ainda são escassos, 
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. Esse tipo de estudo, geralmente, envolve a observação e análise 
do comportamento de indivíduos de vida livre, enfocando diferentes variáveis, como: fenótipo visual, sexo, 
idade, estado reprodutivo, posição hieráquica e história de vida (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). Apesar da 
publicação de um crescente número de estudos, ainda se faz necessário um maior investimento nos estudos 
em campo que enfoquem visão de cores, especialmente em estudos comparativos, pois as reais vantagens 
ecológicas apresentadas por diferentes fenótipos visuais ainda não são amplamente conhecidas.

A modelagem visual vem sendo utilizada como uma forma de se associar as informações adquiridas 
via estudos fisiológicos, comportamentais e ecológicos. Em geral, essa metodologia 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 (Figurai).

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-Hemandez 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, Riba-Hemandez et al. 2004, Osorio et al. 2004, Araújo et 
al. 2006, Perini et al. 2009), expresso em unidades de JND (just noticiable difference), uma medida 
perceptiva que dá uma noção do quanto um sinal cromático poderia ser percebido pelo sistema visual em

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 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 (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. 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, Araújo et al. 2008, Prado et al. 2008). Alguns estudos comportamentais, denominados naturaiísticos 
ou seminaturais, tentam recriar em cativeiro o habitat natural do animal (Caine & Mundy 2000, Caine et al. 
2003, Caine et al. 2009), 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).
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Outra explicação para a evolução da visão de cores em algumas espécies de primatas seria a 
coloração sexual evidente, na 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

questão (Osório et al. 2004). Levando-se em consideração a gama de estímulos existentes no ambiente 
natural, a possibilidade de se mensurar as colorações desejadas, sem a necessidade de se lançar mão da 
complexa logística dos trabalhos comportamentais de campo, e usar a modelagem visual para inferir como 
estes estímulos seriam percebidos pelo olho de um determinado animal é fascinante.

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 (Paramei et al. 1998, Smith et al. 2003a, Pessoa et al. 2003, 
Gomes et al. 2005), realizaram estudos eletrofisiológicos (Jacobs et al. 1996a, Jacobs et al. 1999, Levenson 
et al. 2006, Tovée 2008) 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, dinâmica de grupo e evitação a predação. 
Relataremos a seguir, alguns destes contextos analisando as diferentes propostas e evidências encontradas até 
então.

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 (Box et al. 1999, Caine & Mundy 2000). Uma 
perspectiva histórica a respeito da evolução do tricromatismo em primatas abrangeria processos adaptativos 
envolvendo sinais cromáticos na detecção 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 alvos 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, Sumner & Mollon 2003, Riba-Hernandez et al. 2004, Osorio et 
al. 2004, Perini et al. 2009). Caine & Mundy (2000) e Smith et al. (2003a) corroboraram estas hipóteses 
mostrando a vantagem no forrageio para tricromatas da espécie Callithrix geoffroy e Saguinus spp., 
repectivamente. A segunda hipótese prevê que tricromatas teriam vantagem na detecção de folhas jovens 
(geralmente avermelhadas e possuindo níveis proteicos elevados) contra um background (ex. folhagem) 
(Lucas et al. 1998, Dominy & Lucas 2001,2004, Stoner et al. 2005). No entanto, apesar de bugios (Alouatta) 
serem tricromatas uniformes e se alimentarem de muitas folhas, o que apoia a teoria da folivoria, um estudo 
recente com muriquis (Brachyteles), que também são folívoros, revelou a presença do polimorfismo visual 
nesta espécie, enfraquecendo a hipótese da folivoria (Talebi et al. 2006).

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 melhora na detecção de informação 
espacial fina (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). Estudos comportamentais em laboratório, que apresentaram padrões geométricos camuflados 
para seres humanos e primatas não-humanos (Cebus 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.
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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 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, na qual 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 seleção 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).

As poucas evidências sugerem que a sinalização sexual pode ter contribuído para a evolução da 
evolução da visão de cores em primatas, embora ainda não se tenha nenhuma conclusão consistente.

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 em primatas (Hill & Dunbar 1998). Nessa linha, alguns autores sugeriram que a 
visão de cores poderia fornecer uma contribuição importante na 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 variáveis ecológicas teriam 
moldado a visão de cores dos grupos atuais. Considerando este tema pouco abordado, mais estudos sobre a 
influência da visão de cores na predação se faz necessário.

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 o 
estado atual 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 cor. 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. E 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.

Ao longo da evolução dos mamíferos, um possível ancestral tetracromata perdeu dois pigmentos, 
tomando-se dicromata, condição encontrada na maioria das ordens (Bowmaker 1998, Kelber et al. 2003). 
Uma hipótese para o surgimento da tricromacia está associada à duplicação de um gene ancestral responsável 
por comprimentos de onda mais longos em primatas do Velho Mundo, inserindo duas formas alélicas do 
gene do pigmento visual em um mesmo cromossomo X. Por outro lado, em primatas do Novo Mundo, o 
gene do pigmento sofreu mutações, conferindo as variações alélicas (Jacobs & Nathans 2009). E possível
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CONSIDERAÇÕES FINAIS

Sinais visuais se mostram fontes de informações essênciais nos hábitos alimentares e nas relações 
intra e interespecíficas dentro dos grupos de primatas. O processamento visual é bastante complexo e

também que o gene num ancestral comum dos primatas do Novo e Velho Mundo, tenha sofrido sucessivas 
mutações, gerando três alelos do pigmento de ondas mais longas, o que persiste até hoje nos primatas do 
Novo Mundo. Enquanto que no Velho Mundo, um erro na recombinação gênica, fez com que os dois alelos 
fossem colocados juntos no mesmo cromossomo X. Provavelmente o gene polimórfico estava presente antes 
da separação de primatas do Velho e Novo Mundo (Surridge et al. 2003). Evidências genéticas também 
apontam que a tricromacia uniforme em bugios (Alouattá) evoluiu recentemente e 
independentemente do evento em primatas do Velho Mundo (Hunt et al. 1998, Dulai et al. 1999).

Outra peça deste quebra-cabeça envolve o porquê o polimorfismo visual se mantém por pelo menos 
14 milhões de anos (Surridge & Mundy 2002) em primatas do Novo Mundo visto que um determinado 
fenótipo é mais vantajoso que o outro. Se existe um fenótipo mais vantajoso, por que simplesmente ele não 
aumenta de frequência na população e extingue o menos vantajoso? Algumas hipóteses, nem sempre 
mutuamente excludentes, foram propostas na tentativa de se explicar os questionamentos em torno da 
manutenção do polimorfismo visual (Melin et al. 2008).

A primeira hipótese sugere a existência da vantagem do heterozigoto, ou seja, fêmeas tricromatas 
apresentariam melhor visão de cores, quando comparadas a indivíduos dicromatas, conferindo uma 
capacidade maior em detectar folhas jovens ou frutos maduros contra a folhagem verde (Mollon 1989, Lucas 
et al. 1998, Osorio & Vorobyev 1996, Sumner & Mollon 2000a, Caine & Mundy 2000, Dominy & Lucas 
2001, Párraga et al. 2002, Smith et al. 2003a, Riba-Hemandez et al. 2004, Perini et al. 2009). Segundo essa 
hipótese, tricromatas também se beneficiariam na escolha de parceiros sexuais e identificação de co- 
específicos, por identificarem melhor variações de tons de pele e pelagem (Caro 2005, Changizi et al. 2006, 
Bradley & Mundy 2008), além de detectarem predadores (Caine 2002, Sumner & Mollon 2003).

Considerando as vantagens diferenciais de tricromatas e dicromatas, uma outra hipótese propõe que, 
na verdade, a estabilidade dos alelos polimórficos se dá por seleção balanceadora, agindo sobre diferentes 
fenótipos visuais (Boissinot et al. 1998, Cropp et al. 2002, Surridge & Mundy 2002, Surridge et al. 2003, 
Osório et al. 2004, Hiwatashi et al. 2010). De acordo com este modelo alguns alelos sofrem pressões 
seletivas passando a ter vantagens sobre os outros (Clarke & Partridge 1988, Osório et al. 2004). Caso 
pequenas diferenças na ecologia de uma espécie (ex. disponibilidade de recursos) possam modificar essas 
vantagens seletivas, haveria uma flutuação das frequências alélicas com manutenção do polimorfismo visual 
em primatas do Novo Mundo (Surridge et al. 2005a, Melin et al. 2008). Alguns estudos em cativeiro 
(Morgan et al. 1992, Caine et al. 2003, Saito et al. 2005, Saito et al. 2006, Leonhardt et al. 2008) e em 
campo (Melin et al. 2007) dão suporte a essa hipótese, mostrando que dicromatas também podem apresentar 
vantagens seletivas.

Segundo uma terceira hipótese, denominada de hipótese do mútuo benefício de associação, a 
diversidade fenotípica cobriria uma gama de competências de dicromatas e tricromatas. 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. Por exemplo, um animal A pode 
observar um outro B e explorar o recurso de B, sem que B queira. Isso é válido para fontes de recursos 
abundantes e aglomeradas, que permitem o consumo por uma grande quantidade de animais (Melin et al. 
2008). Na verdade, calitriquídeos vivem em grupos familiares (Sussman & Kinzey 1984) e forrageiam em 
grupo (Menzel & Juno 1985). Portanto, se existem 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 (ver Tovée et al. 1992).

Por fim, de acordo com a hipótese da ocupação de diferentes nichos (Mollon et al. 1984), a 
manutenção do polimorfismo visual refletiria na existência de vantagens diferenciadas para os diferentes 
fenótipos visuais. 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 nicho (Melin et al. 2008).

Apesar das evidências apresentadas, nenhuma das hipóteses mencionadas consegue explicar 
definitivamente a manutenção do polimorfismo visual. Muitas questões ainda não estão suficientemente 
claras, e ainda há muito a ser investigado.
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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).

Tabela 1. Fotopigmentos encontrados em primatas do Novo Mundo.____________
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OBJETIVO GERAL

Estudar o desempenho de saguis (Callithrix jacchus) machos e fêmeas frente a tarefas de

detecção de alvos alimentares.

OBJETIVOS ESPECÍFICOS

detecção de alvos alimentares por saguis;

Comparar o desempenho de machos e fêmeas frente às diferentes situações apresentadas.

HIPÓTESES E PREDIÇÕES

Hipótese 1: Machos e fêmeas apresentarão desempenhos distintos nas situações que envolvam

a utilização de pistas de cor para identificação de alvos alimentares.

fêmeas (33% de dicromatas e 66% de tricromatas) de saguis, espera-se que na situação de

forrageio que envolva detecção de alimentos de cor laranja (conspícua) machos deverão

apresentar uma dificuldade maior quando comparados às fêmeas.

Predição 2: Já na situação que envolva detecção de alimentos de cor verde (críptica)

machos e fêmeas tenderão a apresentar um desempenho similar.

Predição 3: Na situação de forrageio que envolva detecção de alimentos de cor azul

(controle) machos e fêmeas terão um desempenho similar.

Predição 4: Na situação de forrageio que envolva detecção de alimentos esféricos de cor

laranja contra um fundo de elementos cúbicos verdes e laranja (camuflada) fêmeas deverão

apresentar uma dificuldade maior quando comparadas aos machos.

Hipótese 2: Machos e fêmeas apresentarão uma melhora no desempenho nas situações que

envolvam pistas de forma para identificação de alvos alimentares.

Predição I: Nas situações em que o alvo alimentar apresente forma esférica, diferente da

forma do fundo (cúbica), machos e fêmeas tenderão a melhorar seu desempenho, em

comparação com situações em que o alvo e o fundo apresentem a mesma forma (cúbica).

Avaliar a influência exercida pela cor e forma do alvo, além do tipo de fundo sobre a

Predição 1: Devido à diferença visual existente entre machos (100% de dicromatas) e
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Estudo I

Pistas de forma e cor no comportamento de forrageio
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RESUMO
i

Sinais visuais se mostram importantes ferramentas sensoriais na busca e seleção de

alimentos em primatas. A presença de uma visão de cores tem ganhado bastante atenção

neste contexto. Hipóteses, em função da alimentação sugerem uma vantagem da tricromacia

detecção de alvos camuflados. O objetivo deste estudo foi avaliar a importância relativa de

pistas de cor e de forma sobre a detecção de alvos alimentares por machos e fêmeas de

diferentes situações em que

fundo verde ou camuflado. Foi analisado o tempo de forrageio total e a quantidade de alvos

capturados pelos animais. A partir dos resultados observados, vimos que fêmeas e machos

mostraram um padrão diferenciado em função da cor e forma do alvo, bem como o tipo de

maior desempenho no forrageio de alvos conspícuos de cor laranja. Os resultados

concordam com um balanço entre as vantagens e desvantagens em primatas visualmente

polimórficos.

Palavras-chave: Visão de cores, polimorfismo, forrageio, Callithrix jacchus.
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I
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l

alimentos esféricos ou cúbicos, coloridos de verde, laranja ou azul, foram distribuídos num

fundo. Machos foram melhores na condição camuflada, enquanto que fêmeas tiveram um

Callithrix jacchus. Os grupos familiares foram testados em

na detecção de alvos conspícuos, enquanto que na dicromacia a vantagem estaria na
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retina, além de um processamento neural adequado (Cowey e Heywood, ‘95; Jacobs e Rowe, 2004).

cores (Bowmaker, ‘98). A presença de quatro classes de fotopigmentos caracteriza uma visão

ancestral comum dos tetrápodes e dos amniotas possuía este tipo de visão de cores (Bowmaker,

‘98). Não obstante, os atuais mamíferos diurnos apresentam visão de cores dicromata (duas classes

de fotopigmentos) (Jacobs, ‘93; Kelber et al., 2003), similar à de seres-humanos daltónicos. Ainda

assim, alguns grupos de mamíferos parecem ter reinventado ou mantido três pigmentos visuais,

como é o caso dos primatas (Jacobs, 2002) e de algumas espécies de marsupiais australianos

(Arrese et al., 2002; Arrese et al., 2005; Arrese et aL, 2006), garantindo-os uma visão tricromata,

similar à de seres-humanos de visão de cores normal.

Em primatas a visão de cores apresenta um padrão particular. Em se tratando de primatas do

Velho Mundo (Catarrhini), podemos encontrar uma tricromacia uniforme,

indivíduos da população são possuidores de três classes diferentes de fotopigmentos: pigmentos S,

que absorvem preferencial mente comprimentos de onda curto (faixa do azul) e são codificados no

cromossomo autossômico 7; pigmentos M, que absorvem preferencialmente comprimentos de onda

médio (faixa do verde), e pigmentos L, que absorvem preferencialmente comprimentos de onda

longo (faixa do vermelho), ambos codificados no cromossomo sexual X (Jacobs, ‘96; Jacobs, 2002;

Surridge et al., 2003). Por outro lado, primatas do Novo Mundo (Platyrrhini) apresentam a condição

denominada polimorfismo visual, caracterizado pela expressão de um único gene, situado no

cromossomo X, que codifica pigmentos com absorção preferencial na faixa do verde/vermelho

(M/L), além do gene que codifica o pigmento S, comum a Catarrhini e Platyrrhini. Na condição

polimórfica, diferentes alelos visuais podem ser encontrados no cromossomo X e suas ações

.■ ■ rr/-7-rr7T7V

tetracromata, presente em várias espécies de aves, répteis e peixes teleósteos, sugerindo que o

A visão de cores exige, no mínimo, duas classes distintas de células fotorreceptoras na

individuais resultam na produção de cones com diferentes picos de absorção. Por exemplo, em

na qual todos os

Quanto maior o número destas células fotorreceptoras, melhor a capacidade na discriminação de
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calitriquídeos são encontrados três diferentes aleios que codificam pigmentos de absorção máxima

em 543 nm, 556 nm e 562 nm (Surridge e Mundy, 2002). Por estar presente no cromossomo sexual

X, esse gene polimórfico possibilita a ocorrência de fêmeas com visão tricromata (heterozigose),

visão dicromata (Mollon et al., ‘84; Hunt et al., ‘93). De modo que, no caso dos calitriquídeos, seis

fenótipos visuais (três dicromatas e três tricromatas) são encontrados nas populações naturais

(Jacobs, 2008), e a proporção fenotípica esperada para fêmeas é de dois terços de tricromatas

(66,7%) e um terço de dicromatas (33,3%) (Surridge e Mundy, 2002; Jacobs, 2007).

A visão de cores em primatas tem sido compreendida como resultante de processos

adaptativos envolvendo a identificação de recursos alimentares. Duas hipóteses principais foram

propostas para justificar a existência da tricromacia. A hipótese da frugivoria e a hipótese da

folhas jovens (de colorações conspícuas), respectivamente, contra um background. de folhas verdes

(Mollon, ‘89; Osorio e Vorobyev, ‘96; Lucas et al., ‘98; Caine e Mundy, 2000; Surnmer e Mollon,

2000a, b; Dominy e Lucas, 2001; Regan et al., 2001; Párraga et al., 2002; Smith et al., 2003;

Surridge et al., 2003; Riba-Hernandez et al., 2004; De Araújo et al., 2006; Perini et al., 2009).

Enquanto Dominy e Lucas (2001; 2004) defendem que a folivoria possui um papel único na

manutenção da tricromacia nos primatas do Velho Mundo, Regan e colaboradores (‘98; 2001)

mostraram que os fotopigmentos encontrados nos primatas do Novo Mundo estão bem ajustados à

tarefa de detectar frutos contra a folhagem. Primatas neotropicais ancestrais eram animais de

pequeno tamanho corporal (Houle, ‘99) que costumavam se alimentar de frutos e insetos (Kay, ‘84).

torno de 760 gramas

(Kay et al., 2002), e provavelmente apresentava polimorfismo visual (Heesy e Ross, 2001). Sendo

assim, de acordo com Kay (‘84), é muito provável que primatas com esse peso aproximado não

folivoria nunca teria sido importante durante a evolução dos calitriquídeos e que a frugivoria e/ou

folivoria versam sobre as vantagens que indivíduos tricromatas teriam em detectar frutos maduros e

componente significativo de folhas em sua dieta. Isso leva à predição de que a

Branisella boliviana, um ancestral de 26 milhões de anos atrás, pesava em

apresentassem um

apresentando três fotopigmentos, assim como fêmeas (homozigose) e machos (hemizigose) com
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insetivoria (Surridge e Mundy, 2002), além da gomivoria, são fatores seletivos que muito

provavelmente atuaram na manutenção do polimorfismo visual nessas espécies.

Por outro lado, indivíduos dicromatas diante de sua possível desvantagem em detectar

alimentos conspícuos teriam compensado esse déficit se destacando sobre tricromatas no forrageio

de frutos crípticos (Caine et al., 2003) ou para encontrar insetos camuflados (Melin et al., 2008).

Uma superioridade de dicromatas humanos foi vista quando a tarefa envolvia quebra de

camuflagem (Morgan et al., ‘92; Saito et al., 2006). Isto sugere que o polimorfismo visual

representaria um balanço entre as vantagens de dicromatas no reconhecimento de frutos crípticos,

insetos ou predadores camuflados no ambiente (Morgan et al., ‘92; Regan et al., 2001; Caine et al.,

detecção de alvos conspícuos (Mollon, ‘89; Caine e Mundy, 2000; Smith et al., 2003).

Outros aspectos importantes estão associados à contribuição da cor no reconhecimento de

objetos e cenas naturais e como estes estímulos são processados no sistema visual de primatas. Do

ponto de vista perceptivo, a cor é considerada uma característica visual importante no sentido de

promover um maior discernimento dos objetos e padrões de uma cena, bem como para facilitar

a memorização visual (Lennie, 2000; Wichmann et al., 2002). Liebe e colaboradores (2009)

abordaram alguns destes aspectos, em que observadores humanos e primatas não humanos {Macaca

mulatta), através de testes psicofísicos, mostraram um melhor desempenho com a adição da cor à

imagem, independentemente da luminância do objeto, mostrando que a visão de cores melhora o

desempenho em tarefas de reconhecimento visual. Os autores também observaram o prejuízo no

desempenho dos sujeitos quando as cenas continham ruído de cores, ou seja, quando as cores eram

utilizadas para camuflar os alvos. Outros estudos também confirmam os achados de Liebe e

Ju, ‘88; Mollon, ‘89; Price e Humphreys, ‘89; Li e Lennie, 2001; Tanaka et al., 2001; Yip e

Sinha, 2002; Shevell e Kingdom, 2008).

/ /■ / . / r /~/~7~7~~/~7~7~7~

especialmente quando pistas de forma não são claramente informativas e suficientes (Biederman e

2003; Saito et al., 2005; Saito et al., 2006; Melin et al., 2007) e as vantagens de tricromatas na

^^z J

colaboradores (2009), considerando os benefícios da cor no reconhecimento de objetos,
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Considerando a fisiologia visual de primatas, temos uma grande diversidade de células

ganglionares que transmitem diferentes aspectos da informação visual ao mesmo tempo e em

paralelo para o cérebro (Dacey, 2004; Nassi

paralelas no sistema visual de primatas sugerem que informações de cor e de forma são

Hubel, ‘87; ‘88), podendo haver competição destas importantes pistas visuais ao longo do

processamento (Tovée, 2008). Durante a fase inicial de codificação, a cor pode melhorar a

segmentação de imagens, auxiliando de forma singular na percepção de uma cena complexa. No

entanto, também pode atrapalhar o reconhecimento de objetos, dependendo do observador e do

o tipo de visão de cores tricromata podem sofrer confusões

cromáticas na visualização de alvos camuflados. Dicromatas, por outro lado, teriam vantagem

nessas condições, uma vez que o seu ruído cromático tenderia a ser menor que o dos tricromatas,

minimizando confusões de cores

identificação de formas, contornos, texturas, e brilho (Regan et al., 2001).

primata neotropical da família Callitrichidae,

constituída por seis gêneros: Callimico, Callithrix, Cebuella, Mico, Saguinus e Leontopithecus

(Rylands et al., 2000). Nos últimos anos muitos estudos têm investigado a visão de cores de

calitriquídeos, somando um total de 17 espécies estudadas por meio de diferentes metodologias (ver

Pessoa et al., 2005c). Com exceção de Savage et al. (‘87), todos os experimentos chegaram à

mesma conclusão: a existência de polimorfismo visual nas espécies estudadas (Jacobs et al., ’87;

Savage et al., ’87; Tovée, ’92; Hunt et al., ’93; Jacobs et al., ’93; Shyue et al., ’98; Caine e Mundy,

2000; Kawamura et al., 2001; Surridge e Mundy, 2002; Jacobs e Deegan, 2003; Pessoa et al., 2003;

Pessoa et al., 2005a; Pessoa et al., 2005b; Surridge et al., 2005). Particularmente, o polimorfismo

visual em saguis, Callithrix jacchus, já está mais que comprovado através de metodologias

comportamentais, eletrofisiológicas e moleculares (Travis et al., ’88; Tovée, ’92; Hunt et al., ’93;

Yeh et al., ’95; Kawamura et al., 2001; Surridge e Mundy, 2002; Blessing et al., 2004).

i

estímulo apresentado. Primatas com

e Callaway, 2009). Modelos envolvendo essas vias

O sagui-comum (Callithirx jacchus) é um

decodificadas ao longo da via parvocelular (PC) por meio de diferentes subsistemas (Livingstone e

e acentuando outras pistas acromáticas, importantes na
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Diferenças no desempenho entre dicromatas e tricromatas de Callithrix geojfroyi, foram

situações de forrageio sob condições naturalísticas.

Através de testes comportamentais foi observado que fêmeas tricromatas, quando comparadas às

dicromatas, tinham vantagem na detecção de alimentos (cereal) artificial mente coloridos de laranja

capacidade de detecção dos fenótipos visuais em uma condição camuflada e não camuflada, mas

não encontraram diferenças significativas entre o desempenho de dicromatas e tricromatas.

simplificadamente a forma e a coloração de estímulos utilizados por populações naturais de

calitriquídeos da Amazônia (Saguinus juscicollis e Saguinus mystax) e corroboraram a hipótese da

detecção de frutos maduros contra uma folhagem verde.

dicromatas em várias espécies de primatas, ainda não se tem respostas completamente conclusivas

de como evoluiu a visão de cores e do porquê da manutenção do polimorfismo nestas espécies do

Novo Mundo. Uma vez que a contribuição relativa de pistas de cor e de forma, ainda não são

suficientemente satisfatórias, o presente estudo enfoca estas pistas sensoriais diante do forrageio de

machos e fêmeas de saguis, Callithrix jacchus, a fim de contribuir para um melhor entendimento

dos aspectos ecológicos e sensoriais da visão de cores.

MATERIAIS E MÉTODOS

Sujeitos

Foram utilizados 5 grupos familiares de saguis, (Callithrix jacchus), num total de 11 fêmeas

Núcleo de Primatologia da

Universidade Federal do Rio Grande do Norte.

A classificação da faixa etária dos animais está de acordo com Yamamolo, "93, sendo de 0-

5 meses (Infante); 5-10 meses (Juvenil); 10-15 meses (Subadulto) e >15 meses (Adulto). Para a

contra um fundo verde (vegetação do cativeiro). Nesta mesma espécie Caine et al. (2003) testaram a

demonstradas por Caine e Mundy (2000) em

vantagem da tricromacia, indicando que pistas de cor laranja/vermelho são importantes para a

Apesar da diversidade de estudos sobre as vantagens e desvantagens de tricromatas e

Posteriormente, Smith et al. (2003) elaboraram um experimento em cativeiro, recriando

e 19 machos (de fenótipo visual desconhecido), observados no
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coleta dos dados focais só foram considerados indivíduos adultos e subadultos, ou seja, 10 fêmeas e

alimento, pois os mesmos ainda não tinham independência suficiente para realizar a tarefa de forma

adequada. Seis indivíduos não completaram o experimento do início ao fim, sobretudo devido à

própria dinâmica dos grupos familiares, portanto foram desconsiderados nas análises dos registros

de quantidade de alimento capturado, que tinha com requisito a mesma quantidade de repetições

para todos os animais. Os experimentos foram realizados durante a manhã (7:20 h - 9:40 h), e as

condições de temperatura e fotoperíodo não foram controladas.

Os animais foram privados de alimentação até que a sessão experimental fosse finalizada,

quando então eles receberam o alimento matinal, que consistia em uma papa de base proteica.

Aparato experimental

30 cm (altura, comprimento e largura), que foram arranjadas no piso do recinto, forradas de cubos

(1 cm) de EVA (borracha não tóxica, constituída de Etil, Vinil e Acetato) coloridos com tinta

acrílica à base de água (Sherwin Williams) (Fig. 1).

Os alvos alimentares, a serem detectados pelos indivíduos em meio ao substrato (cubos de

borracha), foram pedaços de pasta americana (Arcolor), apresentando a seguinte composição:

açúcar refinado, gordura vegetal, gomas vegetais e xarope de glicose. Estes alvos foram coloridos

com corante alimentar (Arcolor), composição: xarope de glucose, amido modificado, umectante

propileno glicol, água, conservantes, corantes orgânicos importados e moldados nos formatos

esférico e cúbico (1 cm).

humanos de visão normal (tricromata) e por um ser humano protanopo (ser humano dicromata que

não possui o pigmento visual que capta preferencialmente na faixa do vermelho) de forma a garantir

alvos de coloração verde se assemelhariam aos cubos de borracha verde, enquanto que os

alvos azuis seriam diferentes (Fig. 2). Adicionalmente, os sujeitos humanos também ajustaram as

z Z / Z 7-_r-7~Z /7~7~7~7

O aparato utilizado durante a pesquisa consistia em 6 bandejas de plástico, medindo 9 x 50 x

que os

O ajuste das cores dos alvos alimentares e dos cubos de borracha foi realizado por seres

14 machos, enquanto que os indivíduos infantes foram desconsiderados dos registros de captura de
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cores dos alvos laranja, de forma que estes fossem iguais aos cubos de borracha laranja e, ao mesmo

humano tricromata e confundidos pelo ser humano dicromata (Fig. 2). Foram escolhidos dois

brilhos diferentes para cada cor de alvo, além de quatro diferentes brilhos de verde e um brilho de

laranja para os cubos de borracha.

A coloração dos estímulos foi analisada com auxílio de um sistema portátil de

espectrometria (USB4000 UV-VIS Fiber Optic Spectrometer, Ocean Optics Inc.) conectado a uma

fibra óptica especial (R400-7-VIS-NIR, Ocean Optics Inc.) com um porta estímulo (RPH-1, Ocean

Optics Inc.), acoplados a uma fonte luminosa (LS-1, Ocean Optics, Inc.) e a um notebook. O

sistema foi calibrado com base na reflexão da luz proveniente de uma superfície branca padrão

(WS-1, Ocean Optics Inc.) e da obstrução total da fibra óptica (padrão escuro). Após a calibração,

as refletâncias (coloração) dos alvos alimentares e dos cubos de borracha foram medidas,

posicionando-se a fibra óptica a um ângulo de 45° e a uma distância de aproximadamente 1 cm da

superfície do estímulo. Foram realizadas quatro medições de cada estímulo para, posteriormente, se

utilizar o valor médio (Fig. 3).

Procedimento experimental e observação comportamental

Um estudo piloto foi realizado no mês de abril e a coleta de dados ocorreu no período de maio

a novembro (2010), compreendendo 19 semanas. Cada recinto utilizado no experimento apresentava

diferentes alturas (Fig. 1), e era conectado por

residia a família.

Os alvos cúbicos e esféricos (Fig. 4) foram distribuídos aleatoriamente em três das seis

bandejas utilizadas. A quantidade de alvos alimentares utilizados foi ajustada ao tamanho dos

grupos familiares, mantendo-se sempre a proporção de dois alvos por animal (ex.: 10 alvos para

uma família de 5 animais).

uma divisória de madeira a um recinto maior, onde

a dimensão de 2 x 2 x 1 m (altura, comprimento e largura), contendo plataformas e poleiros de

tempo, quando comparados aos cubos de borracha verde, pudessem ser diferenciados pelo ser
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Seis situações, com diferentes níveis de dificuldade, foram apresentadas aos saguis: situação 1

- fundo de borracha verde, alvos alimentares de forma cúbica e cor laranja; situação 2 - fundo de

borracha verde, alvos de forma cúbica e cor semelhante ao fundo; situação 3 - fundo de borracha

verde, alvos de forma esférica e cor laranja; situação 4 - fundo de borracha verde, alvos de forma

esférica e cor verde; situação 5 - fundo de borracha verde e laranja, alvo de forma esférica e cor

laranja: situação 6 - fundo de borracha verde e alvo de forma cúbica e cor azul (Fig. 4).

Cada sessão tinha início com a abertura da divisória de madeira, permitindo a entrada dos

animais no recinto de experimentação. A ordem das observações foi alternada entre as famílias,

um mesmo dia.

Em cada sessão experimental, que teve duração de 10 minutos, um animal focal (Altmann,

’74) já anteriormente sorteado foi observado. O comportamento de forrageio foi registrado

continuadamente em função de sua duração (tempo), sempre que o animal estava parado ou em

movimento olhando (scan) para o fundo do aparato. Outros três experimentadores, um em cada dia,

utilizaram o método de todas as ocorrências (Altmann, ’74) para os indivíduos não focais quanto à

quantidade de alvos capturados, observando também o animal que realizou a captura. No total foram

registros foram realizados com auxílio de dois cronómetros e dois gravadores. Dados qualitativos

também foram registrados sempre que possível.

Análise estatística

Considerou-se como desempenho as variáveis dependentes: tempo de forrageio total

dedicado à detecção de alimento e a quantidade de alvos alimentares capturados pelos indivíduos. O

fêmeas foi então verificado por meio da influência das pistas,

considerando como fatores a forma do alvo e a cor do alvo, além da pista de cor do

fundo. Calculou-se o percentual médio de alvos capturados, considerando a relação entre o total de

alvos capturados por cada animal sobre o número total de alvos disponibilizados por grupo familiar

7~/-7~7 I

bem como as seis situações apresentadas na tarefa. Cada família foi submetida à mesma situação em

desempenho de machos e

19 sessões para indivíduos não focais e 4 sessões por animal focal para cada situação. Todos os
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forrageio para cada animal e repetição, utilizando uma transformação logarítmica natural para

atender às pressuposições para a modelagem estatística.

Desenvolveu-se o ajuste de modelos de efeitos mistos para testar a significância dos fatores

das pistas de forma do alvo, cor do alvo e cor do fundo sobre as variáveis dependentes, com post

hoc Tukey para comparação das médias entre os níveis dos fatores. Utilizou-se também o teste não

fêmeas. Para todos os testes de hipóteses adotou-se um nível de significância para um a = 0,05.

Todas as análises foram realizadas no pacote estatístico R e Minitab-15.

RESULTADOS

Influência da cor do fundo

Não se observou diferença significativa entre machos e fêmeas no tempo de forrageio para

os fundos de borracha verde e borracha verde e laranja (F=0,11, p=0,757, n=24). O mesmo

aconteceu para a quantidade de alvos capturados no fundo verde (KW=1,64, p=0,200, n=24) e no

fundo verde e laranja (KW=0,80, p=0,371, n=24). Entretanto, fêmeas apresentaram um maior

tempo de forrageio na situação de fundo verde e laranja (T=2,031, p=0,048, n=10) do que nas de

fundo verde; machos não apresentaram nenhuma diferença significativa (F=0,13, p=0,715, n=14).

Os dados também mostraram a influência do fundo verde na quantidade de alvos capturados, por

parte das fêmeas (T=-2,48, p=0,017, n=9). O contrário aconteceu para machos, que capturaram uma

maior quantidade de alvos no fundo verde/laranja (T=3,873, p=0,002, n=15) (Fig. 5).

Influência da forma do alvo

Considerando-se as duas medidas, tempo de forrageio e quantidade de alvos capturados, os

alvos esféricos (F=0,11, p=0,757, n=24; KW=2,13, p=0,144, n=24) ou de alvos cúbicos (F=0,11,

p=0,757, n=24; KW=1,28, p=0,257, n=24). Analisando-se o desempenho das fêmeas, a forma dos

alvos influenciou significativamente (T=3,04, p=0,003, n=10) o tempo de forrageio, mas não

paramétrico Kruskal-Wallis para comparação das medianas dos alvos capturados entre machos e

e para cada repetição. Para o tempo de forrageio, considerou-se o tempo total (em segundos) de

dados não mostraram diferença significativa, comparando machos e fêmeas, para a influência de
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exerceu influência sobre a quantidade de alvos capturados (F=l,85, p=0,181, n=9). O mesmo

padrão foi observado para machos quanto a influência da forma dos alvos sobre o tempo de

forrageio (T=2,09, p=0,040, n=14) e a quantidade de alvos capturados (F=3,24, p=0,076, n=15)

(Fig. 6).

Influência da cor do alvo

Considerando

significativa para as cores laranja, verde e azul (F=0,11, p=0,757, n=24). Com relação à quantidade

de alvos capturados observou-se o mesmo, laranja (KW=3,53, p=0,060, n=24), verde (KW=0,85,

p=0,355, n=24) e azul (KW=0,15, p=0,698, n=24). Todavia, o desempenho de fêmeas foi

influenciado peia cor dos alvos, passando significativamente mais tempo no forrageio de alvos

verdes do que laranja (T=3,441, p=0,003, n=10). Os alvos verdes também exigiram mais tempo no

forrageio de fêmeas, comparados aos azuis (T=5,l 15, p=0,000, n=10). O mesmo aconteceu com

alvos laranja, comparados aos azuis (T=2,513, p=0,040, n=10). A influência da cor na quantidade

de alvos capturados por fêmeas também foi demonstrada. Fêmeas capturaram mais alvos laranja do

que verdes (T=-3,894, p=0,001, n=9). Porém, não capturaram mais alvos laranja do que azuis (T=-

1,660, p=0,232, n=9). Os alvos de cor verde também não diferiram dos azuis (T= 1,283, p=0,412,

n=9). Em machos também se observou um efeito da cor dos alvos sobre o tempo no forrageio e

quantidade de alvos capturados. Machos gastaram mais tempo no forrageio de alvos verdes, quando

comparados aos azuis (T=3,737, p=0,001, n=14). No entanto, quando se comparou alvos verdes

Porém, machos despenderam mais tempo no forrageio de alvos laranja, quando comparados aos

azuis (T=2,833, p=0,016, n=14). Alvos azuis foram mais capturados por machos quando

comparados aos laranja (T=5,718, p=0,000, n= 15). Quando se comparou alvos azuis com os verdes,

não houve diferença significativa (T=2,320, p=0,059, n= 15). No entanto, alvos verdes foram mais

capturados do que os laranjas (T= 4,495, p=0,000, n= 15) (Fig. 7).

i

com os laranja em função do tempo, não houve diferença significativa (T= 1,227, p=0,441, n=14).

o tempo de forrageio entre machos e fêmeas, não houve diferença
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DISCUSSÃO

Callithix jacchus têm envolvido situações de forrageio (Sousa, et aL,

2001; Caldwell e Whiten, 2003), onde se tem analisado diferenças comportamentais em tarefas

alimentares relacionadas à performance entre machos e fêmeas (Box et aL, ’95; Box, ’97;

Yamamoto et aL, 2004). Sabe-se que geralmente os grupos de Callithrix jacchus possuem alto grau

de parentesco, com apenas uma fêmea de status reprodutivo elevado (dominante) (Tardif e Richter,

’81), que muitas vezes utiliza comportamentos agressivos para ter acesso prioritário ao alimento

(Box, ’97; Box et aL, ’99). Neste estudo os aparatos experimentais e a distribuição dos alvos

favoreceram mais uma competição desordenada (scramble), baseada no acesso dos indivíduos que

utilizaram primeiro o recurso (IsbelI, ’91). Logo não se observou a monopolização por parte das

fêmeas dominantes. Provavelmente por este motivo, não encontrou-se uma diferença significativa

entre os sexos para todas as variáveis analisadas. Contudo,

para cada sexo em função dos efeitos testados.

Influência da cor do fundo

Um dos fatores que podem contribuir para uma melhor percepção visual seria a cor do

fundo, auxiliando a discernir uma cena complexa ou identificar um objeto através de seu contraste.

Porém, em alguns casos pode promover confusões perceptivas, pois, dependendo de sua cor e do

observador, distorcerá a cor do objeto ou da imagem sobre ele (Lennie, 2000, Shevell e Kingdom,

2008). Esta interferência da cor do fundo sobre o objeto parece ter sido encontrada nos resultados

do presente estudo. O desempenho de machos e fêmeas (potencialmente tricromatas) sofreu

influência do tipo de fundo apresentado, tanto no tempo gasto no forrageio, quanto na quantidade de

alimento. Fêmeas tiveram mais facilidade na captura de alvos não camuflados, despendendo menos

situações com fundo verde do que com fundo verde e laranja. Isso apoia a

ideia de que o ruído cromático seria um elemento que afeta o desempenho dos indivíduos na

redução do ruído cromático, produzido pelo fundo camuflado, com melhoria da

I

tempo de forrageio em

Muitos estudos com

apresentam uma

um padrão comportamental foi visto

detecção de objetos (Regan et aL, 2001). Dicromatas, como machos e algumas fêmeas de saguis,
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detecção de bordas e contornos, como as borrachas verdes e laranjas que podem ser confundidas, e

eles acabam percebendo-as como possuindo uma única cor (Fig. 2). Entretanto, para um indivíduo

tricromata a camuflagem pode representar uma cena confusa de várias cores, onde metade das

borrachas do fundo se sobressaem sobre a outra metade. Este estudo dar suporte a esta perspectiva,

também corroborada por Melin et al. (2008), que observou um melhor desempenho de dicromatas

de Cebus capucinus selvagens

também mostraram essa vantagem (Morgan et al., ’92; Saito et al., 2005; Saito et al., 2006). A

vantagem dos dicromatas tem sido sugerida como parte da explicação para a manutenção do

polimorfismo visual em primatas do Novo Mundo (Regan et al., 2001; Surridge et al., 2003).

Influência da forma

Outros dois elementos importantes no reconhecimento de um objeto são a forma e a cor do

objeto. O presente estudo indica que a pista de forma é importante, exercendo um papel

complementar no reconhecimento de objetos. De acordo com os resultados, viu-se que tanto fêmeas

quanto machos gastaram menos tempo no forrageio quando a forma do alvo foi a esférica, diferente

da forma das borrachas do fundo. Por outro lado, a quantidade de alvos capturados não diferiu entre

as duas formas (esférica e cúbica).

Influência da cor do alvo

As cores utilizadas neste estudo mostraram-se como uma importante e fundamental pista

sensorial na detecção dos alvos alimentares. É fato que a cor facilita na segmentação de cenas

visuais, enriquecendo

mais habilidosas na detecção de alvos laranja do que verdes (mesma cor do fundo), corroborando

2003; Riba-Hernandez et al., 2004). Caine e Mundy (2000) também mostraram a vantagem da

tricromacia na espécie Callithrix geoffroy durante o forrageio de alvos laranja contra um fundo de

folhagem verde. Já machos deste estudo, mostraram dificuldade

laranja. Para

'777777^7/7/

com a hipótese da vantagem da tricromacia na detecção de objetos conspícuos laranjas (Smith et al.,

a percepção (Lennie, 2000). O presente estudo apontou que fêmeas foram

na captura de insetos camuflados. Outros estudos em laboratório

na detecção de alvos verdes e

os alvos azuis, considerados fáceis, os dados deste estudo mostraram que machos e
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melhor desempenho

subsistema antigo de oponência visual, que compara a excitação do cone azul (S) com a dos cones

verde (M) e vermelho (L) (Mollon, ’99), chamado de canal de oponência azul-amarelo. O que

ressalva a importância do uso de um controle (azul).

Muitos estudos sugerem a contribuição da cor (Tanaka et al., 2001; Gegenfurtner e Rieger,

2000). Um estudo com humanos e macacos rhesus {Macaca mulatta) mostrou uma melhora no

desempenho em tarefas quando a cor estava presente, independentemente da luminância do objeto,

salientando a importância desta pista sensorial no reconhecimento de objetos, especialmente quando

as características da forma eram degradadas (Liebe et al., 2009). Outro estudo com reconhecimento

informação de forma (Yip e Sinha, 2002). O que faz sentido, tendo em vista que o canal cromático

filogeneticamente mais recente que compara informações na faixa do verde/vermelho compete pelo

processamento de informações do canal de luminância, que é responsável pelo processamento de

forma e contornos (Tovée, 2008). Gegenfurtner e Rieger (2000) concluíram em um estudo com

humanos, que a visão de cores em geral pode ajudar a reconhecer de forma mais rápida os objetos,

auxiliando também na recordação deles.

população, de dois terços

para fêmeas tricromatas (66,7%) e um terço para fêmeas dicromatas (33,3%) (Surridge e Mundy,

2002; Jacobs, 2007), um comportamento direcionado à vantagem do fenótipo tricromata foi visto

para fêmeas, que foram melhores no forrageio de alvos conspícuos laranja, mesmo diante da

comportamento direcionado à

vantagem do fenótipo dicromata, com um melhor desempenho na condição camuflada, vantagem

desvantagens dos fenótipos visuais na condição polimórfica. Certamente uma análise

-7-7-7—/ / / ■■ '' ' 9 -

genotípica posterior confirmando estes resultados seria interessante.

Os resultados deste estudo mostram uma diferença no padrão do desempenho de fêmeas e

machos. Levando em consideração a proporção fenotípica esperada na

na detecção de alvos azuis. De fato, ambos possuem o

vantagens e

fêmeas tiveram um

presença de possíveis fêmeas dicromatas. Machos apresentaram o

facial também identificou esta mesma contribuição da cor em condições que degradam a

esta, pouco demonstrada em estudos anteriores. Os resultados sugerem um balanço entre as
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LEGENDAS DAS FIGURAS:

Fig. 1. Disposição do aparato experimental de fundo verde e de fundo verde e laranja. Os alvos

azuis em apenas 3 bandejas no fundo verde, aleatoriamente distribuídos.

Fig. 2. Diagrama de cromaticidade CIE 1931, representação perceptiva do espaço cromático do ser

(comprimento de onda) e saturação (diluição da cor no branco). Todas as cores espectral mente

puras estão localizadas no contorno do diagrama (linha sólida), enquanto que o branco localiza-se

no centro. As linhas pontilhadas indicam faixas de cores que são confundidas por um indivíduo

protanopo (linhas de confusão do protanopo). A plotagem dos estímulos é indicada por quadrados

preenchidos e vazios (borrachas e alvos verdes, respectivamente); círculos preenchidos e vazios

(borrachas e alvos laranja, respectivamente) e triângulo preenchido (alvos azuis).

Fig. 3. Espectro de refletância dos estímulos. Cada curva foi construída a partir dos valores médios

de quatro medições. (A) Cubos de borracha com quatro brilhos distintos para o verde (representados

pelas curvas em verde) e um brilho para o laranja (representado pela curva em laranja). (B) Alvos

alimentares com dois brilhos distintos para o azul (representado pelas curvas em azul), verde

(representados pelas curvas em verde) e laranja (representados pelas curvas em laranja).

Fig. 4. Situações apresentadas na tarefa visual (1, 2, 3, 4, 5 e 6) com alvos alimentares variando em

forma (quadrada e esférica) e em cor (laranja, verde e azul).

do fundo sobre o tempo médio de forrageio (A) e quantidade de alvos

capturados (B) por machos e fêmeas de saguis, Callithrix jacchus. Letras distintas indicam

diferença significativa para um a = 0,05.

Fig. 5. Influência da cor

humano, onde é possível se representar uma cor considerando-se os parâmetros de matiz
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Fig. 6. Influência da forma do alvo sobre o tempo médio de forrageio (A) e quantidade de alvos

fêmeas de saguis, Callithrix jacchus. Letras distintas indicam

diferença significativa para um a = 0,05.

Fig. 7. Influência da cor do alvo sobre o tempo médio de forrageio (A) e quantidade de alvos

fêmeas de saguis, Callithrix jacchus. Letras distintas indicam

diferença significativa para um a = 0,05.
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Conclusão Geral
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CONCLUSÃO

geral sofreram influências de pistas visuais (cor do fundo, forma do alvo e cor do alvo). Estes

resultados apontam uma vantagem de machos dicromatas quando o fundo era verde/laranja (alvo

camuflado), enquanto que fêmeas foram melhores no fundo verde (alvo não camuflado). Assim,

que o objeto está camuflado pode facilitar a percepção visual de

dicromatas, sugerindo também que no caso de indivíduos tricromatas este contexto atrapalhe. Neste

estudo fêmeas gastaram menos tempo de forrageio e capturaram mais alvos conspícuos (laranja),

quando comparadas a machos dicromatas. A vantagem do heterozigoto na detecção de alvos

laranja, associada à vantagem de dicromatas na quebra de camuflagem, poderia então representar

um balanço das frequências fenotípicas dentro da população.

A Ecologia Sensorial é uma área de conhecimento relativamente recente, que procura unir os

conhecimentos abordados pela ecologia e pela fisiologia sensorial, e que vem se fortalecendo nos

últimos anos. A variedade de enfoques que ela permite é surpreendente. Dentro desta perspectiva, o

estudo da visão de cores em primatas engloba de forma geral: estudos fisiológicos, genéticos,

comportamentais e ecológicos. Na realidade, cada um destes é considerado uma peça fundamental

na montagem do imenso quebra-cabeça que envolve a visão de cores. Por isso mesmo, é necessário

metodologias devem ser propostas e olhadas de forma crítica. Os estudos comportamentais por sua

vez, já provaram o quão são essenciais e confiáveis na discriminação perceptiva. O presente

trabalho contribui para este segmento. Ainda são poucos os estudos realizados nessa área de

conhecimento aqui no Brasil. O que leva a uma necessidade da amplificação do conhecimento sobre

primatas.

conclui-se que um contexto em

o incentivo de novos estudos em todas as áreas que circundam o sistema visual, novas técnicas e

Constatou-se que a detecção e captura de alvos pelos sujeitos observados neste estudo em

a importância da ecologia sensorial e dos processos evolutivos envolvidos na visão de cores em
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