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Resumo

Experimentalmente, em campo e em laboratorio, usando como modelo as
espécies Uca leptodactyla e U. uruguayensis, avaliamos como o estimulo direto e o
estimulo visual de um competidor interespecifico pode alterar a agressividade e 0s
comportamentos agonisticos durante as lutas intraespecificas. Vimos que o
comportamento de estender o quelipodo (ameaca), que é um comportamento pouco
escalado, ocorre em menos lutas na presenca do estimulo do competidor interespecifico
nos experimentos em laboratério. Em U. leptodactyla, o comportamento de
entrelacar/agarrar os quelipodos, que indica combates mais escalados, esteve presente em
mais lutas com o estimulo direto do interespecifico, diferindo das lutas na presenca do
estimulo do intraespecifico. Nos experimentos com estimulo visual, em U. uruguayensis,
houve mais comportamento de entrelacar no grupo experimental sem a presenca do
estimulo, diferindo do grupo experimental com estimulo intraespecifico. Nos
experimentos em campo, em U. uruguayensis houve maior nimero do comportamento
arremessar, 0 mais escalado analisado neste estudo, nas lutas com auséncia do estimulo
de competidores. Os resultados sugerem que na presenca de interespecificos ocorrem
diferencas nas lutas, em que menos comportamentos de ameaca sdo utilizados. Parece
haver identidade mal interpretada do estimulo visual dos competidores, pois ndo ocorrem
diferencas entre os grupos com estimulo visual intra- e interespecifico. Os dados sugerem
existir diferencas na ameaca oferecida pelo interespecifico para as diferentes espécies, e
a avaliacdo que os individuos fazem dos adversarios pode ter levado a respostas diferentes

pelas espécies.

Palavras-chave: Ecologia comportamental; sinais agonisticos; estratégia competitiva,;

modificacdes de interacbes; competicdo interespecifica; caranguejo violinista.



Abstract

Experimentally, in field and laboratory, using as models the species Uca
leptodactyla e U. uruguayensis, we evaluated how the direct and the visual stimulus of
an interspecific competitor can alter the aggressivity and agonistic behaviors in
intraspecific fights. The cheliped extend (threat behavior), a less scalated behavior,
occurred in less fights in the presence of the interspecific competitor, in the laboratory
experiments. In U. leptodactyla, the interlace/grapple behavior, that indicate more
escalated combats, occurred in more fights when in the presence of the direct stimulus of
the interspecific, differing of the fights in the presence of the intraspecific stimulus. In the
field experiments, there was a bigger number of the flick behavior, the most escalated in
this study, in the fights of U. uruguayensis when in the absence of competitor’s stimulus.
The results suggest that differences occur in the fights when interspecific competitors are
present, occurring less threat behaviors. It seems that occur a misidentification of the
specie identity when only exposed to visual cues of the competitors, not occurring
differences between the groups with the intra- and interspecific stimulus. The data
suggests differences in the offered threat by the interspecific between the species, and the
assessment that the individuals do about their adversaries can lead to different response

by the species.

Key-words: Behavioral ecology; agonistic signals; competitive strategy; interactions

modification; interspecific competition; fiddler crabs.



1. Introducéo

Naturalmente os organismos interagem com individuos da sua ou de outras
espécies. A gama de interagdes envolve relagdes harmdnicas e desarmdnicas. Quando 0s
organismos sobrepdem nichos e disputam recursos, eles podem entrar em uma relacao
desarménica denominada competicdo, que pode ser intraespecifica ou interespecifica
(Birch 1957, Begon et al. 2006). A competicdo pode ocorrer de maneira passiva, onde
um individuo angaria 0 maximo de recursos para si (explotacéo), indisponibilizando este
recurso para o oponente, ou de maneira ativa, onde a competicdo se da por meio de
disputas agressivas (defesa do recurso), sendo que essa € a maneira mais evidente de
competicdo (Ridley 1995, Davies e Krebs 2009). Na competicdo agressiva 0S
competidores avaliam a habilidade de luta do adversario e o valor do recurso para decidir
se entrardo em combate, e se permanecem em conflito com adversarios (Maynard-Smith
1974). A competicdo por interacGes agressiva ocorre em disputas territoriais, sendo um
importante mecanismo de espacamento, afetando a riqueza e a abundancia das espécies
envolvidas (Robinson e Terborgh 1995).

Na competicdo intraespecifica os individuos de uma mesma espécie irdo
competir por recursos, como espaco, alimentos, e chance de produzir descendentes
(Ridley 1995); e esta pode alterar taxas de alimentacdo, uso de recursos, afetar a
distribuicdo, limitar o crescimento individual, e pode levar a especiacdo dentro da espécie
(West-Eberhard 1979, 1983, Dieckman e Doebeli 1999, Webster e Hixon 2000, Svanback
e Bolnick 2007, Knillmann et al. 2012). J& na competicdo interespecifica, espécies
diferentes sobrep6em nicho e disputam recursos; nesta os individuos da espécie com
menor capacidade competitiva podem sofrer reducdo na fecundidade, crescimento ou

sobrevivéncia (Begon et al. 2006). Esse tipo de competicdo influencia também a



distribuicdo, abundéancia, diversidade e evolugdo das espécies (Connel 1961, Connel
1983, Goldberg e Barton 1992, Begon 2006, Grether et al. 2009, Grether et al. 2015).

A competigéo gera respostas comportamentais (Hazlett 1968, Henhirch e Pepper
1998, Svanbéck e Bolnick 2007), e competidores interespecificos podem além de alterar
aspectos bioldgicos, afetar aspectos comportamentais da espécie com a qual interagem
(Connel 1961, Connel 1983, Hourigan 1986, Person 1986, Resetarits et al. 1997, Forsman
et al. 2002). Respostas diferentes podem ser geradas também por um competidor ou
predador de uma espécie na interacdo entre outras espécies, fendmeno chamado interagdo
indireta, importante em diversos processos ecolégicos (Paine 1984, Strauss 1991,
Wootton 1993, Werner e Peacor 2003, Okuyama e Bolker 2007, Heithaus et al. 2008,
Molis 2010) e evolutivos (Walsh 2013).

A resposta comportamental depende da avaliagdo que os adversarios fazem do
competidor (Parker 1974, Arnott & Elwood 2009). Dependendo das caracteristicas dos
competidores, diferentes estratégias competitivas sdo adotadas, como por exemplo
respostas distintas a competidores de espécies diferentes (Thresher 1976, Martin et al.
1996, Durant 2000, Lailvaux et al. 2012). A avaliacéo das caracteristicas dos adversarios
estd ligada aos custos gerados pela agressdo, que sdo diferentes entre a agressdo
intraespecifica e interespecifica (Peiman e Robinson 2010). Pelo principio da incerteza,
0os animais tendem a responder de forma mais intensa a sinais agonisticos de
intraespecificos do que de interespecificos (Peiman e Robinson 2010), pois 0s animais
normalmente interpretam melhor sinais intraespecificos (West-Eberhard 1983, Losos
1985, McLennan e Ryan 1999, Ptacek 2000), evitando combates muito custosos que
poderiam ser causados por ma avaliacdo do potencial de retencdo de recursos (RHP,

Parker 1974) do adversario interespecifico.



Estudos com interacOes indiretas discutem os efeitos nas interacGes
interespecificas causadas por uma terceira espécie, focando na dindmica das comunidades
onde ocorrem estes fendmenos (ex.: Dungan 1986, Wootton 1992, Trussel et al. 2002,
Siddon e Witman 2004, Molis 2010, Abrams e Cortez 2015). Apesar disso, pouco é
discutido sobre os impactos comportamentais que interespecificos podem ter nas
interacOes intraespecificas, as quais sdo importantes dentro da dindmica de populacdes e
comunidades (Sunderland et al. 1995, Samu et al. 1999, Nilsson et al. 2000, Morales et
al. 2008, Dinesh e Venkatesha 2014). Neste trabalho abordamos este tema, visto que
diferencas nas interacdes dentro de uma espécie podem afetar a populacdo e também a
comunidade onde ela se insere. Experimentalmente, testamos a hipOtese de que um
competidor interespecifico modifica as intera¢fes entre individuos intraespecificos. O
objetivo do presente trabalho foi verificar se a presenca de um competidor interespecifico

modifica interacdes agonisticas entre dois individuos de uma mesma especie.



2. Material e Métodos

2.1) Espécies modelo e area de estudo

Usamos como modelo as espécies de caranguejos chama-maré Uca
uruguayensis Nobili (1901) e U. leptodactyla Rathbun (1898). Essas espécies sdo
abundantes no litoral paulista, ocorrem nas mesmas areas, com sobreposicéo de nicho,
séo de tamanho similar e semelhantes morfologicamente (Machado et al. 2013). Os
machos desse género concentram suas atividades no entorno de suas tocas (regido entre-
marés), sdo marcadamente territoriais e defendem seu territdrio agressivamente contra
vizinhos e invasores que tentam ocupa-lo (Crane 1966, Christy e Salmon 1984).

As coletas foram realizadas em duas areas onde ocorrem as especies modelos:
um banco de areia proximo a barra do Rio Itaguaré (23°46'41,9°"S 45° 57'452"W),
localizado no Parque Estadual Restinga de Bertioga, municipio de Bertioga, SP e outro
banco proximo a barra do Rio Una do Prelado (24°26'34,9"'S 47°04'59,0"W), pertencente

a Estacdo Ecoldgica Juréia-Itatins, localizado no municipio de Peruibe, SP.

2.2) Delineamento experimental

Avaliamos se a presenca de um interespecifico afeta a competicdo
intraespecifica. Para tal, realizamos trés experimentos (dois em laboratério e um em
campo), onde observamos se ocorrem mudancas nas lutas entre individuos da mesma
espécie na presenca direta de um individuo interespecifico (i.e., com ele livre, podendo
interagir com o0s outros individuos), e também apenas pelo estimulo visual do
interespecifico. No altimo caso, a inclusdo desse enfoque € relevante, pois no género Uca
a visdo € um importante mecanismo de comunicacao (Crane 1966, Burford et al. 1998,
Zeil & Hemmi 2006). O contexto das lutas em todos os experimentos foi intruso-

residente, em que o individuo residente possui toca e territorio estabelecido, e o intruso
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ndo possui toca e territdrio. Essa é a forma mais comum de competicdo no género, em
que os individuos defendem e lutam ativamente pela posse do territorio e da toca (Crane,

1966, Hyatt e Salmon 1978, Booksmythe et al. 2010).

2.3) Experimentos em laboratério

2.3.1) Coleta dos Animais e CondicGes de Estoque

Foram coletados caranguejos machos adultos, em estagio de intermuda, e com o
quelipodo hipertrofiado integro, das espécies modelo. Os animais vivos foram
transportados para o laboratorio, onde foram mantidos separados em recipientes plasticos
com sedimento proveniente do local da coleta. A temperatura foi mantida em
aproximadamente 28°C, com fotoperiodo de 12h de claro e 12h de escuro. Os animais
ficaram por pelo menos um periodo de 24h nessas condi¢des para aclimatacdo, e
permaneceram no maximo uma semana apos coletados no laboratorio.

As larguras da carapaca dos animais utilizados nos experimentos eram similares
(8-10mm), para evitar possiveis influencias na escolha do adversario e no resultado dos
combates (Hyatt e Salmon 1978, Jennions e Backwell 1996, Jaroensutasinee e
Tantichodok 2002). Nos experimentos, 0s caranguejos interagiram com individuos que
possuiam quelipodo hipertrofiado do mesmo lado, para evitar mudancas na tatica de luta

do individuo (Crane 1967, Hyatt & Salmon 1978, Backwell et al. 2007).

2.3.2) Efeito do interespecifico livre nos combates entre intraespecificos
Testamos o efeito da presenca do interespecifico livre nas intera¢fes agonisticas
entre intraespecificos. Assim, consideramos o fator presenca do competidor, com dois

niveis: (a) dois intraespecificos interagindo na presenca de um interespecifico; e (b) dois
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intraespecificos interagindo na presenca de um intraespecifico. O experimento foi
repetido para as duas espécies modelo, com 14 réplicas para cada.

Os microcosmos foram constituidos por terréarios de vidro de 11,5x12cm, com
area de 138cmz, com uma camada de 10 cm de sedimento homogeneizado proveniente da
area em que os animais foram coletados. A temperatura nos microcosmos foi de
aproximadamente 28°C.

Para 0 experimento, um dos caranguejos de uma das espécies foi inserido em um
microcosmo onde permaneceu pelo periodo de 24h para estabelecer territorio. Apds este
periodo inserimos ao mesmo tempo o intruso intraespecifico e o caranguejo estimulo para
observar sua influéncia no confronto. Na avaliacdo do efeito do estimulo intraespecifico,
sorteamos o animal focal nas interagdes com o caranguejo previamente inserido
(residente). Inseridos os caranguejos invasores, filmamos 0s microcosmos por um periodo
de 31 minutos, dos quais o primeiro minuto foi descartado devido a influéncia da presenca

do pesquisador.

2.3.3) Efeito do estimulo visual do interespecifico nos combates entre
intraespecificos

Testamos o efeito do estimulo visual do interespecifico nas interacGes
agonisticas entre intraespecificos, consideramos o fator presenca do competidor, com trés
niveis: (a) dois intraespecificos interagindo com estimulo de um interespecifico; (b) dois
intraespecificos interagindo com o estimulo de um intraespecifico; e (c) dois
intraespecificos interagindo sem estimulo. O experimento foi repetido para as duas
espécies modelo, com 14 réplicas para cada

Os microcosmos foram constituidos por terrarios de vidro de 11,5x12cm, com

uma divisoria de vidro transparente separando duas areas, uma de 46¢cm? e outra de 92cmz,
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area que mantém a densidade de individuos igual ao microcosmos sem diviséria (1
individuo por 46cm?), evitando assim mudancas na agressividade que podem ser causadas
por alteracdes nas densidades de individuos (Hazlett 1968). Na éarea maior foram
introduzidos o0s caranguejos intraespecificos que interagiam, e na area menor, 0
caranguejo estimulo. Os terrarios possuiam uma camada de 10cm de sedimento
homogeneizado, proveniente da area onde 0s animais foram coletados. Na area menor foi
colocada uma placa de PVC sobre o sedimento, para evitar que 0 caranguejo nessa area
construisse tocas e deixasse de ser estimulo visual. A temperatura nos microcosmos foi
mantida em aproximadamente 28°C.

Para avaliar o efeito do estimulo visual colocamos um caranguejo de uma das
espécies em um microcosmo, onde permaneceu por 24h para estabelecer territorio. Apos
este periodo, inserimos a0 mesmo tempo o competidor intraespecifico e o caranguejo
estimulo para verificar sua influéncia no confronto. Introduzidos os caranguejos intruso

e estimulo, os microcosmos foram filmados, conforme descrito no experimento anterior.

2.4) Experimentos em campo

2.4.1) Coleta dos Animais e CondicGes de Estoque

Para 0s experimentos em campo coletamos individuos com mesmo morfotipo
dos utilizados nos experimentos em laboratorio. Os procedimentos experimentais foram
semelhantes, em que os individuos interagindo com caranguejos que possuiam quelipodo
hipertrofiado do mesmo lado. Os caranguejos (estimulo e intruso) foram coletados
minutos antes e foram mantidos em recipientes plasticos separados antes de serem

inseridos nos mesocosmos.
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2.4.3) Efeito do estimulo visual do interespecifico nos combates entre
intraespecificos em campo

Testamos o efeito do estimulo visual do interespecifico nas interagdes
agonisticas entre intraespecificos em campo, considerando o fator presenca do
competidor, repetidos para as duas espécies modelo (n=10). Os grupos experimentais
foram: (a) dois intraespecificos interagindo com o estimulo de um interespecifico; (b)
dois intraespecificos interagindo com o estimulo de um intraespecifico; (c) dois
intraespecificos interagindo sem estimulo.

Os mesocosmos foram constituidos por areas de 11.5x12cm, cercadas com
placas de PVC, com 20cm de altura, dos quais 10cm foram enterrados no sedimento e
10cm ficavam acima, para evitar a fuga dos modelos experimentais e contato visual com
0s caranguejos da area no entorno. Foi colocada uma divisoria de vidro separando duas
areas, uma maior com 92cm?, onde ocorreram as interacdes intraespecificas, e outra
menor de 46¢cm?, onde ficou o caranguejo estimulo. Na area menor foi colocada uma placa
de PVC sobre o sedimento, para evitar que 0 caranguejo nessa area construisse tocas e
deixasse de ser estimulo visual. Os mesocosmos foram montados em torno da toca de um
animal residente de tamanho desejado, que ficou na area maior. Quando haviam outras
tocas dentro do mesocosmo, 0s caranguejos dessas tocas foram retirados e as tocas foram
tampadas.

Neste experimento, introduzimos em um mesocosmo com presenca de um
caranguejo residente, a0 mesmo tempo, o competidor intraespecifico e o caranguejo
estimulo, para verificar sua influéncia no confronto. Inseridos 0s caranguejos intruso e
estimulo, filmamos os mesocosmos da mesma forma como descrito para 0s experimentos

em laboratorio.
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2.5) Comportamentos agonisticos

Como variaveis resposta utilizamos a ocorréncia e o nimero de lutas nos
terrérios, o tempo de duracdo dos combates, a laténcia até haver a primeira luta no terrério,
a ocorréncia e o numero de interagcbes com o vidro, e a ocorréncia e 0 nimero de vezes
que 0s componentes comportamentais foram empregados nos combates. Foram avaliados
quatro componentes comportamentais, comuns nas interagcdes nos caranguejos do género
Uca, em ordem crescente de intensidade (Crane 1966, 1967, Hyatt e Salmon 1978, 1979,
Pratt et al. 2003, Booksmythe et al. 2010a):

*Estender: Posicionamento do quelipodo em aproximadamente 90° para repelir o
adversario;

*Tocar/empurrar: O caranguejo usa a superficie exterior do seu quelipodo maior para
tocar/ empurrar o quelipodo do adversario;

Entrelacar/agarrar: Os caranguejos entrelacam seus quelipodos hipertrofiados, e um
empurra o outro;

*Arremessar: arremesso, e/ou derrubada do adversario. O quelipodo é agarrado e a partir
de um rapido movimento, o animal pode ser virado de ponta cabeca, levantado no ar, ou
arremessado.

Foram consideradas lutas as interacdes agonisticas em que houve resposta de
ambos o0s adversarios na interagdo. Os combates foram considerados terminados quando
um dos adversarios fugia do combate e cessava a interacdo com o outro adversario. Foram
consideradas interacdes com o vidro aquelas em que um dos animais intraespecificos

focais respondeu ao caranguejo estimulo da area menor.
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3.6) Analise dos dados

Os dados de laténcia até o primeiro combate, dos nimeros de lutas, nimero de
toques que ocorreram no vidro no tratamento do estimulo visual do interespecifico,
duracdo dos combates, e do nimero de componentes comportamentais utilizados nas lutas
foram submetidos ao teste de Levene para verificar a homogeneidade dos dados. Os dados
homocedasticos foram submetidos ao teste t de Student, para verificar se ocorrem
diferencas entre 2 grupos experimentais independentes, ou a uma Andlise de Variancia
(ANOVA), com pos-teste de Student Newman-Keuls (SNK), para verificar se ocorrem
diferencas significativas para trés grupos experimentais independentes. Quando os dados
ndo foram paramétricos, eles foram corrigidos por In(x+1). As ocorréncias (se ocorre ou
ndo) de lutas, toques no vidro nos terrarios e de componentes comportamentais utilizados
nas lutas foram comparados pelo teste de Chi-quadrado. Para verificar se haviam
diferencas nas proporcdes entre trés grupos experimentais independentes foi usado o teste
de Chi-quadrado pareado com a corre¢do de Bonferroni. Diferencas estatisticas foram

definidas em o = 0,05.
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3. Resultados

3.1) Experimentos em laboratério

3.1.1) Efeito do interespecifico livre nos combates intraespecificos

Para U. leptodactyla, a laténcia até o primeiro combate foi maior na presenca do
intraespecifico (Teste T de Student, te) = 5,579, p = 0,001; Fig. 1C),e 0o comportamento
entrelacar ocorreu em mais lutas na presenca do interespecifico (Teste de Chi-quadrado:
va = 4,286, p < 0,05; Fig. 2). Em ambas as espécies, houve mais lutas com
comportamento estender na presenca do estimulo intraespecifico (Teste de Chi-quadrado,
para U. leptodactyla: ¥ = 4,773, p < 0,05; para U. uruguayensis: y*1) = 4,027, p < 0,05;
Fig. 2). N&o houveram diferencas para as demais variaveis (ANOVA: p > 0,05; Teste de

Chi-quadrado: p > 0,05; Fig. 1AeB,2e 3A,B,CeD)
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B i:stimulo interespecifico
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Uca leptodactyla  Uca uruguayensis

Figura 1. Respostas comportamentais a presenga dos estimulos. A) Média (+ EP) do ndmero de lutas nos
microcosmos; B) duracdo média (+ EP) das lutas, em segundos, N = nimero de lutas; C) Laténcia média
(+ EP) até a primeira luta no microcosmo, em segundos, N = nimero de microcosmos em que houveram
lutas. Letras diferentes indicam diferengas estatisticas entre grupos experimentais de uma mesma espécie
(Teste t-student, p<0,05).
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Figura 2. Porcentagem de microcosmos em que ocorreram lutas, e de lutas em que ocorreram cada um dos

componentes comportamentais.

Letras diferentes indicam diferenca estatistica entre os grupos
experimentais de uma mesma espécie (Chi-quadrado, p<0,05).
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Figura 3. Médias (+ EP) dos comportamentos agonisticos utilizados nas lutas na presenca dos diferentes
estimulos. A) comportamento estender; B) comportamento tocar; C) comportamento entrelacar; D)
comportamento arremessar.
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3.1.2) Efeito do estimulo visual do interespecifico nos combates entre
intraespecificos

Em U. uruguayensis, o comportamento estender ocorreu em menos lutas na
presenca do interespecifico (Teste de Chi-quadrado: ¥%¢) = 8,703, p < 0,025; Fig. 5), e a
media de ocorréncias deste comportamento por luta foi menor neste grupo experimental
(diferindo da auséncia do estimulo) (ANOVA: Fpee = 5,027, p = 0,009, dados
transformados por In(x+1); Fig. 6A). Também nesta espécie 0 comportamento entrelacar
ocorreu em mais lutas na auséncia do estimulo (Teste de Chi-quadrado: y%@2) = 6,963, p <
0,05; Fig. 5), e amédia deste comportamento por lutas foi maior neste grupo experimental
(diferindo do estimulo intraespecifico) (ANOVA: Fpe9 = 4,922, p = 0,010, dados
transformados por In(x+1); Fig. 6C).

Em U. uruguayensis, houve uma média maior de interagdes com o estimulo
visual do intraespecifico (vidro) (Teste T de Student; t(26=2,897, p=0,007; Fig. 7A), e
houveram mais microcosmos em que houveram interagdes com o estimulo visual (vidro)
neste tratamento (Teste de Chi-quadrado: > = 5,600, p < 0,025; Fig. 7B). Nao houve
diferencas para as demais variaveis (ANOVA: p > 0.05; teste de Chi quadrado: p > 0.05;

Fig. 4A, BeC,5,6BeD, 7Ae B).
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Figura 4. Respostas comportamentais a presencga dos estimulos visuais em laboratorio. A) Média (+ EP)
do nlimero de lutas nos microcosmos; B) duracdo média (+ EP) das lutas, em segundos; N = ndmero de
lutas; C) Laténcia média (£ EP) até a primeira luta no microcosmo, em segundos; N = nimero de
microcosmos em que houveram lutas.
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Figura 5. Porcentagem de microcosmos em que houveram lutas, e de lutas em que ocorreram cada um dos
componentes comportamentais. Letras diferentes indicam diferenca estatistica entre 0s grupos
experimentais de uma mesma espécie (Chi-quadrado, p<0,0167).
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Figura 6. Médias (+ EP) dos comportamentos agonisticos utilizados nas lutas na presenca dos diferentes
estimulos visuais em laborat6rio. A) comportamento estender; B) comportamento tocar; C) comportamento
entrelacar; D) comportamento arremessar. Letras diferentes indicam diferenca estatistica entre os grupos
experimentais de uma mesma espécie (ANOVA seguida pelo teste de SNK, p<0,05).
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Figura 7. InteracGes com estimulo visual nos experimentos em laboratério. A) Média (+EP) do nimero de
interagfes com o vidro por microcosmo. Letras diferentes indicam diferenga estatistica (Teste T de Student,
p < 0.05); B) Porcentagem de microcosmos em que ocorrem interagBes com o vidro. Letras diferentes
indicam diferenca estatistica entre os grupos experimentais de uma mesma espécie (Teste de Chi-quadrado,
p<0,05).

3.2) Experimentos em campo

3.2.1) Efeito do estimulo visual do interespecifico nos combates entre
intraespecificos

Para U. uruguayensis 0 comportamento arremessar ocorreu mais vezes nas lutas
no grupo experimental sem estimulo do competidor (ANOVA: F(,69) = 3,817, p = 0,027;
Fig. 10D). Nao houveram diferencas para as demais variaveis (ANOVA: p > 0,05; Teste

de Chi-quadrado: p > 0,05; Fig., 8A,Be C, 9, 10A,Be C, e 11A e B).
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Figura 8. Respostas comportamentais & presenca dos estimulos visuais em campo. A) Média (+ EP) do
numero de lutas nos mesocosmos; B) Duracdo média (+ EP) das lutas, em segundos, N = ndmero de lutas;
C) Laténcia média (+ EP) até a primeira luta no microcosmo, N = ndmero de mesocosmos em que houveram
lutas.
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FIGURA 9. Porcentagem de mesocosmos em que houveram lutas, e de lutas em que ocorreram cada um dos
componentes comportamentais.
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Figura 10. Médias (+ EP) dos comportamentos agonisticos utilizados nas lutas na presenca dos diferentes
estimulos visuais em campo. A) comportamento estender; B) comportamento tocar; C) comportamento
entrelacar; D) comportamento arremessar. Letras diferentes indicam diferenca estatistica entre os grupos
experimentais de uma mesma espécie (ANOVA seguida pelo teste de SNK, p<0,05).
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Figura 11. InteragGes com o vidro nos experimentos em campo. A) Média (+ EP) do nimero de interagdes
com o vidro por microcosmo; B) Porcentagem de microcosmos em que ocorrem interacfes com o vidro.
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4. Discussao

Corroboramos a hipotese de que na presenca do estimulo de um competidor
interespecifico ocorrem mudangas comportamentais durante as lutas, em que, 0
comportamento de ameaca de estender o quelipodo, que é pouco escalado, ocorre em
menos lutas na presenca do competidor interespecifico. Em U. uruguayensis, este
comportamento, além de ocorrer em menos lutas com estimulo do competidor
interespecifico, também acontece em menor nimero durante os combates se comparado
a auséncia do estimulo de competidores. Vimos também que o comportamento de
entrelagar quelipodos, mais escalado em relacdo ao comportamento estender e ao tocar,
estd presente em menos lutas na presenca do estimulo direto do intraespecifico em U.
leptodactyla, e com estimulo visual do intraespecifico em U. uruguayensis. Ja o
comportamento arremessar foi visto mais vezes em lutas sem o estimulo de competidores
em U. uruguayensis nos experimentos em campo. Os dados mostram que as espécies
possuem respostas distintas aos estimulos, e que 0s experimentos em laboratorio e em
campo ndo mostram as mesmas respostas.

A decisdo de entrar e permanecer em conflito, e a estratégia adotada, depende da
avaliacdo que os competidores fazem de si e dos adversarios (Maynard Smith 1974,
Parker 1974, Enquist e Leimar 1990, Enquist et al. 1990, Arnott & Elwood 2009). Os
comportamentos menos escalados, ou seja, aqueles que sdo menos intensos — como 0s
displays de ameaca — sdo usados pelos animais como primeiros indicios para avaliar a
capacidade de luta do adversario, e também para evitar combates mais escalados e
custosos, que podem levar a lesbes aos competidores (Maynard Smith e Price 1973,
Maynard Smith 1974, Parker 1974, Enquist e Leimar 1983, Arnott e Elwood 2009). Neste
trabalho, o comportamento de ameaca estender foi usado em menos lutas e menos vezes
na presenca de interespecificos em laboratério. O comportamento de ameaca de estender

0 quelipodo, usado para repelir os oponentes no género Uca (Beer, 1959, Crane 1966,
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Hyatt e Salmon 1978, 1979, Pratt et al. 2003), demonstra para ambos o0s adversarios
(estimulo e intruso), a capacidade de luta e motivacdo dos caranguejos, tentando repelir
0s adversarios, e assim evitar combates custosos.

O menor nimero de lutas com o comportamento estender na presenca do
estimulo interespecifico, no experimento com interacdo direta em laboratorio, pode ter
sido devido ao contato com o estimulo permitir uma melhor avaliagdo deste caranguejo.
Nos experimentos com o estimulo visual os grupos com estimulo intra- e interespecifico
nao diferiram. Nestes grupos ndo houve contato direto com o estimulo. Outros trabalhos
demonstram que a interacdo direta com os estimulos gera respostas mais intensas
(Kagawa e Mugiya 2000, Barcellos et al. 2007). A diferente resposta nos experimentos
com interacdo direta e visual pode ser devida as duas espécies utilizadas neste estudo
serem proximamente relacionadas (Rosenberg 2001) e semelhantes tanto na morfologia
guanto no comportamento, e apenas o estimulo visual do competidor pode levar a
identificacdo equivocada dos adversarios, onde o0s individuos, por possuirem
caracteristicas semelhantes que induzem a respostas agonisticas, acabam entrando em
conflito (Murray 1971, 1976, 1981, Nishikawa 1987, Ord e Stamps 2009).

Peeiman e Robinson (2010) afirmam ser mais comum 0s animais responderem
de forma mais intensa a estimulos de intraespecificos, apesar de Ord e Stamps (2009)
afirmarem que ndo ha um forte suporte para essa afirmacao. Peeiman e Robinson (2010)
ainda discutem que haveria diminuicdo na agressdo voltada a coespecificos, em grupos
onde a cooperacdo € adaptativa. No género Uca ocorrem alguns mecanismos de
cooperacdo, como displays sincronizados para a atracao de fémeas (Backwell et al. 1998),
e defesas associativas, que podem ocorrer também entre interespecificos (Backwell e
Jennions 2004, Booksmythe et al. 2010). No entanto, houve maior ocorréncia dos

comportamentos de ameaca nas lutas com o estimulo do intraespecifico, o que pode ter
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acontecido pela maior similaridade de recursos compartilhados, acarretando maior
competicdo. Esse resultado corrobora com a resposta mais intensa a coespecificos
proposta por Peeiman e Robinson (2010). Outra perspectiva é a de que 0 menor nimero
de comportamentos de ameaca durante as interacdes, na presenca do interespecifico, pode
estar ligado também ao principio da incerteza (Peeiman e Robinson 2010), e os
caranguejos usariam menos ameacgas para assim evitar entrar em posteriores combates,
possivelmente mais custosos, com o interespecifico, o qual apresenta capacidade de luta
diferente dos intraespecificos.

O maior nimero do comportamento de ameaca, € sua maior ocorréncia nas lutas
no grupo experimental sem estimulo visual do competidor em U. uruguayensis,
comparado aquelas com estimulo visual interespecifico, nos experimentos em
laboratdrio, com resultados semelhantes para U. leptodactyla, apesar de nao ter havido
diferenca estatistica entre 0s grupos experimentais, pode ser devido aos caranguejos
estarem expostos apenas as caracteristicas do intruso intraespecifico, com o qual compete
pelo territério e reconhece como adversario, ja que ndo ha outro estimulo de competidores
no terrario. Além disso, ndo houve efeito da densidade de individuos, que poderia
acarretar mudancas na agressividade dos animais (Warnock e Ramsussen 2013, Cubaynes
et al. 2014, Manenti et al. 2015), pois a area a qual os individuos tém acesso foi
controlada, impedindo aumento ou diminuicdo na agressividade dentro dos grupos
experimentais devido a este fator. Ademais, havendo apenas um competidor, ndo ha a
chance de sucessivos combates com outros individuos. Entdo, 0s caranguejos
demonstram suas motivacGes em disputar o recurso por comportamentos de ameaca,
tentando assim repelir o intruso, ndo estimulando a agressividade e ndo correndo o risco

de entrar em conflito com outro competidor com capacidade de luta desconhecida.
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O comportamento de entrelacar/agarrar, que ocorreu em menos combates com
estimulo direto do intraespecifico em U. leptodactyla, e com o estimulo visual do
intraespecifico para U. uruguayenses no experimento em laboratorio, € um
comportamento que ocorre em combates mais escalados em comparagdo aos
comportamentos estender e tocar (Hyatt e Salmon 1978, 1979, Pratt et al. 2003,
Booksmith et al. 2010b). Combates mais escalados sdo mais custosos para 0s
competidores (Marden e Waage 1990, Hack 1997, DeCarvalho et al. 2003, Copeland et
al. 2012, Elwood e Arnott 2012), e ocorrem quando ha maior motivacdo em adquirir ou
manter um recurso de maior valor (Enquist e Leimar 1987, Callander et al. 2012).
Todavia, a presenca do estimulo de um competidor aumenta a pressdo competitiva,
alterando o balango entre o valor do recurso e o custo em adquiri-lo (Dill 1983), reduzindo
seu valor subjetivo, e fazendo com que haja menor motivacao pelo recurso, o que reflete
em combates menos escalados. Também, por vezes os animais preferem manter
competidores interespecificos a intraespecificos, pois eles podem impor um custo
competitivo menor que os intraespecificos (Seppanen et al. 2007, Goodale et al. 2010).
Em U. leptodactyla, nos experimentos com interacdo direta com o estimulo, o
comportamento de entrelacar foi pouco utilizado na presenca do intraespecifico,
indicando maior ameaca pelo intraespecifico e combates menos escalados em resposta.
Ja em U. uruguayensis este comportamento ndo diferiu entre os tratamentos, indicando
que para esta espécie U. leptodactyla ndo apresenta ameaca diferente de um
intraespecifico.

O comportamento mais escalado considerado neste estudo, 0 comportamento de
arremessar (Hyatt e Salmon 1978, 1979, Pratt et al. 2003, Booksmith et al. 2010b), que
ocorreu mais vezes em lutas sem estimulo nos experimentos em campo para U.

uruguayensis, mostra que ocorrem combates mais intensos quando ndo ha a presenca do
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estimulo de outros competidores, combates mais custosos quanto as reservas energéticas
do animal, provavelmente por ndo haver necessidade de economia de energia para lidar
com outros competidores.

Nos experimentos em laboratorio as espécies modelo ndo apresentaram as
mesmas respostas aos estimulos, e isso pode ter sido devido a diferente avaliagdo que 0s
individuos destas espécies fazem dos adversarios interespecificos. Os sinais de um
emissor podem ser interpretados de maneira distinta por receptores de espécies diferentes,
que recebem estes sinais e respondem de maneira diferente (Endler 1993, Goodale et al.
2010). No género Uca os caranguejos fazem o reconhecimento de coespecificos por
padrdes de cor do quelipodo e da carapaca (Detto et al. 2006, Detto e Backwell 2009). As
espécies deste estudo possuem diferentes padrbes de coloracdo, o que pode ter levado a
diferentes respostas durante as interacfes. Por consequéncia, a ameaca relativa de uma
espécie a outra pode ndo ser a mesma. Entéo, U. leptodactyla e U. uruguayensis podem
interpretar de maneira diferente a ameaca que uma espécie oferece a outra.

Podem haver discrepancias na atividade dos animais em campo e em laboratério
(Green 1971, Williams et al. 1985, Calisi e Bentley 2009). Neste trabalho, nos
experimentos em laboratério com estimulo visual, U. uruguayensis interagiu mais com o
estimulo intraespecifico em comparacédo ao estimulo interespecifico, enquanto em campo
ndo ocorreu essa diferenca. Uca uruguayensis foi bem ativa durante as analises das
filmagens dos microcosmos, enquanto U. leptodactyla apresentou menor movimentagéo
e interacbes entre 0s caranguejos. Em campo, onde ambas as espécies foram bastante
ativas, ndo houveram diferencas quanto as interagdes com os estimulos. As respostas aos
estimulos podem entdo estar ligadas também aos padrbes de atividade das espécies no
ambiente em que estdo inseridas, em que diferentes caracteristicas do local podem

influenciar nas respostas comportamentais.
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Experimentos fisiologicos e comportamentais sdo especialmente sensiveis aos
ambientes em que sdo realizados, e em experimentos em campo é mais dificil entender a
causa direta dos efeitos devido ao menor controle e as interacbes ambientais mais
complexas (Calisi e Bentley 2009), e a recepcdo de sinais poder ser diferentes sob
condi¢des distintas (Endler 1993). A maior atividade em campo pode estar ligada as
condicGes ambientais, como temperatura, luminosidade, caracteristicas fisicas da area,
fatores que influenciam nas atividades dos caranguejos do género Uca (Honegger 1973a,
1973b, Bartolini et al. 2009, Masunari 2012, Sakagami et al. 2015), e também as mares,
determinante nas atividades destes caranguejos (Bennett et al. 1957, Crane 1966,
Honegger 1973Db, Stillman & Barnwell 2004).

As duas espécies deste estudo coexistem e muitas vezes vivem em populagdes
mistas, com caranguejos de ambas as espécies misturadas nos bancos de sedimento.
Alguns trabalhos discutem diferencas na preferéncia pelo sedimento, com U. leptodactyla
preferindo sedimentos mais arenosos, e U. uruguayensis sedimentos mais lamosos e
proximos a marismas (Spivak 1991, Masunari 2006, Bezerra et al. 2006). Nos
experimentos em campo o individuo residente foi escolhido ao acaso, ndo havendo,
portanto, um controle da homogeneidade do sedimento dentro das réplicas, diferindo dos
experimentos em laboratorio, onde o sedimento foi homogeneizado antes de ser colocado
nos microcosmos. Devido a ndo ter havido o controle da homogeneidade do sedimento
nos experimentos em campo, podem ter havido diferencas na motivacdo dos caranguejos
em manter/ obter este recurso, ja que as caracteristicas do recurso afetam a motivacéo
(Jackson e Elwood 1989, Arnott e Elwood 2008, Elwood e Arnott 2012). Além disso,
variacGes nas condi¢bes climaticas podem ter influenciado no comportamento dos
caranguejos durante o decorrer do experimento em campo. As respostas em campo Sdo

complementares as em laboratério, e a presenca dos competidores, fatores ambientais, e
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caracteristicas da populacdo e da comunidade, também podem estar envolvidos nas

respostas durante as lutas entre individuos de uma espécie quando em campo.
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5. Conclusao

Neste estudo houveram diferencas nas lutas entre intraespecificos na presencga
do estimulo interespecifico, ndo havendo correta identificacdo da espécie do competidor
apenas pelo estimulo visual, com diferencas nas respostas ao estimulo direto e visual dos
competidores intra- e interespecifico.

Na presenca do interespecifico ocorrem menos comportamentos de ameaga,
indicando menor agonismo, ou incerteza quanto a ameaca do interespecifico, e por isso,
menos comportamentos que gerem agressividade nos rivais. A ameaca relativa
apresentada pelo competidor, e a avaliacdo feita pelo adversario pode ser diferente entre
as espécies. Além disso, as condi¢cdes ambientais e o valor do recurso podem também
afetar a motivacgdo na disputa.

Este estudo traz respostas sobre como aspectos comportamentais das interacées
intraespecificas podem ser afetadas por competidores de outras espécies. Entender como
uma espécie interfere no comportamento em interacdes de outra espécie ajuda a

compreender aspectos das populagdes, e suas respostas a estrutura da comunidade.
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