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Resumo

Os caranguejos chama-maré fazem parte de uma complexa rede de intera¢cbes comportamentais.
Os machos utilizam de multiplos sinais para corte e atracdo de fémeas ou para interacGes agonisticas
com outros machos. Entre estes, estéo a construcao de estruturas sedimentares e mudancas na coloragéo
corporal. Embora estudos tenham mostrado as fun¢Ges comportamentais destes sinais, pouco se sabe
de seus efeitos em resposta aos fatores ambientais, como por exemplo, a temperatura. NOs
investigamos se a coloragdo, ou as estruturas sedimentares, as “ctpulas”, construidas pelos machos de
Leptuca letptodactyla podem auxiliar na termorregulacdo. Em campo, a contagem de cupulas, a
temperatura das camadas internas das tocas, a temperatura corporal e 0 comportamento dos machos
construtores e ndo construtores de cUpulas foram avaliados, assim como a taxa de aquecimento dos
machos de diferentes padrdes de cor sob a radiagdo incidente. Atraves da analise digital de imagens,
diferentes métricas de cor foram utilizadas para quantificar como a coloragdo dos caranguejos altera
de acordo com a temperatura corporal, ou entre construtores e ndo construtores de cupulas. As cupulas
foram diretamente relacionadas com o aumento da temperatura do solo. As tocas com cupulas
apresentaram temperaturas mais amenas nas camadas superficiais (até 20 mm) do que as tocas sem
cupulas. Em relacdo a coloragdo, machos construtores tiveram menos tons de verde e maior brilho (%)
em suas carapacas, enquanto apresentaram quelipodos mais ricos em cor (mais saturados), se
comparado aos machos ndo construtores. A saturacdo da carapaca e do quelipodo variaram de acordo
com a temperatura do corpo. Os comportamentos sob a superficie e abaixo dela também diferiram
entre construtores e ndo construtores. Os machos com cupulas de nossas filmagens apresentaram uma
maior reducdo percentual da temperatura corporal do que os machos sem cupula. Tais machos tiveram
maior brilho e menor saturagdo em suas carapagas, indicando uma relacdo da coloracdo com a
termorregulacdo. Além disso, no experimento de aquecimento sob a radiagdo incidente, 0s machos
com carapagas mais saturadas (mais escuros) aqueceram mais rapido e tiveram maior temperatura
corporal do que os machos carapagas menos saturadas (mais claros). Novamente, a saturacdo se
mostrou um importante preditor da temperatura corporal entre machos de diferentes padrdes de cor.
Nosso conjunto de resultados evidenciam um efeito integrativo da cpula e da coloragdo na diminuicao
da temperatura corporal dos machos construtores. As cupulas e a coloragdo dos machos de L.
leptodactyla podem ter evoluido para elucidar importantes fungdes comportamentais e fisiol6gicas sob
a superficie. O efeito sinérgico destes dois atributos expressados pelos machos de L. leptodactyla,
podem propiciar prote¢do contra o superaquecimento, maior tempo de atividade sob o solo e garantir
a sobrevivéncia desses organismos ectotérmicos em ambientes de pouca vegetacao e alta incidéncia

solar.

Palavras chaves: Leptuca leptodactyla, clpulas, mudancga de cor, temperatura corporal, limitac6es

térmicas, organismos ectotérmicos.



Introducéo

Animais possuem atributos muitas vezes expressados na forma de tragos exagerados,
armamentos ou ornamentos (Johnstone 1995; Berglund et al. 1996; McGraw et al. 2005; Bortolotti
et al. 2009). Estes atributos podem ser ornamentos corpéreos, que séo atributos intrinsicos ao
organismo, como coloracao, tragos morfoldgicos extravagantes, sendo muitas vezes dispendiosos
de manté-los (McGraw et al. 2005; Bortolotti et al. 2009), ou ndo corpéreos, considerados qualquer
caracteristica resultante da manipulacdo ou comportamento de construcdo de um organismo
(Dawkins 1982; Schaedelin & Taborsky 2009). Por outro lado, o investimento em tais
caracteristicas deve ser compensado pelo aumento do sucesso reprodutivo, ou garantir beneficios
fisiologicos que permitem a sobrevivéncia do individuo (Laland et al. 2014). A forma e o grau que
esses atributos serdo modelados dependem tanto da selecéo natural como sexual.

Diversos animais constroem estruturas, as quais podemos chamar de ornamentos néo
corporais. Estas estruturas fisicas, quando manifestadas, podem alterar de maneira direta e indireta
0 ambiente ao entorno (Bailey 2012; Turner 2000). Como exemplo, as barragens construidas por
castores, galhas nas folhas causadas pela deposicéo de ovos de insetos, teias de aranhas, colmeias
de abelhas e ninhos decorados de passaros, sao consideradas “fenétipos estendidos” (Dawkins
1982; Stone & Cook 1998; Turner 2000). No nivel espacial, estruturas construidas diferem em
principio de sinais comportamentais ou ornamentos corporais, uma vez que elas podem ser
desacopladas do seu portador (Schaedelin & Taborsky 2009). Elas podem proporcionar 0 aumento
da eficacia dos sinais transmitidos, aumentando a aptiddo (“fitness”) do seu portador, além de
fornecer informacgdes importantes a um receptor por um longo periodo de tempo, e mesmo na
auséncia de seu construtor ( Dawkins 1982; Schaedelin & Taborsky 2009; Bailey 2012).

A arquitetura destas estruturas também pode efetivamente funcionar como uma extensao da
fisiologia animal, criando microclimas adequados para a sobrevivéncia dos organismos, através
da regulacdo de fatores abioticos do ambiente (Laland et al. 2014; Turner 2000). Como exemplo,
acima das galerias subterraneas, os cupins constroem massivos montes de terra, 0s quais possuem
elaboradas redes de galerias e que culminam em poros microscépicos na superficie do monte
(Laland et al. 2014). Estas estruturas dindmicas fornecem demandas de agua, controle de
temperatura e trocas gasosas com o ambiente externo, agindo como um “pulmao” para a colonia
(Laland et al. 2014; Noirot & Darlington 2000). Os pavimentos de esterco que cercam 0s ninhos
construidos por fémeas de cotovia negra (Melanocorypha yeltoniensis) atuam como um
amortecedor termal (“buffer”), abaixando a temperatura do ninho durante os periodos de calor
extremo e aumentando a temperatura durante as noites frias (Pulikova et al. 2015). Como resultado,
as fémeas sdo capazes de forragear por um longo periodo de tempo sem que seus filhotes fiquem

muito quentes ou muito frios na auséncia de prote¢édo (Pulikova et al. 2015). Portanto, as diferentes



estruturas construidas pelos animais podem funcionar como uma interface homeostéatica entre o
organismo e seu habitat, e desencadear respostas adaptativas subsequentes (Laland et al. 2014).

Outro atributo muito utilizado para sinalizacdo, principalmente nos sistemas visuais, é a
coloracdo dos animais. Existe uma grande variacdo em padrdes de coloragdo nos organismos,
sendo estas variacGes notavelmente vistas nas plumagens de aves (Simpson & McGraw 2018), no
abdémen dos lagartos (Marshall & Stevens 2014; Smith et al. 2016), no dorso dos anfibios (Kang
et al. 2016; Polo-Cavia & Gomez-Mestre 2017), asas de insetos (Cook et al. 1994) e carapaca dos
crustaceos (Stevens et al. 2014a; Caro 2018). A selecdo, expressao e investimento em tais
caracteristicas polimorficas podem estar relacionadas com tracos fisiologicos ou estratégias de
vida como consequéncia a diferentes pressoes seletivas impostas ao organismo (McDiarmid et al.
2017).

A cor pode variar entre individuos de uma mesma populacéo, e ser alterada estrategicamente
em diferentes escalas de tempo para servir a propostas especificas (Cuthill et al. 2017; Caro 2018).
Além disso, individuos podem utilizar variadas coloracdes em diferentes partes do corpo para
sinalizar multiplas informagdes, particularmente camuflagem, comunicacao e/ou termorregulacéo
(Smith et al. 2016). Por exemplo, lagartos de Erhard (Podarcis erhardii) possuem uma coloracéo
dorsal criptica que reduz a predacao sob a visdo de aves, enquanto apresentam uma coloracéo
ventral conspicua (no canal UV), utilizada para transmissdo de sinais sexuais para fémeas
(Marshall & Stevens 2014). Por outro lado, um Unico padrdo de coloracdo pode experienciar
multiplas respostas, e as vezes funcbes opostas, dadas as pressdes seletivas (Cuthill et al. 2017).
Neste caso, muitos ovos de aves apresentam uma coloracdo que varia de verde a azul, adquirida
predominantemente pela deposi¢do do pigmento biliverdina, que bloqueia a luz UV, prejudicial
aos embrides. Porém, tal coloracdo pode aumentar o superaquecimento causado pela absor¢édo
térmica (Lahti & Ardia 2016). Deste modo, torna-se essencial testar a relativa importancia destas
funcbes de modo integrativo, e de que maneira a mudanca de cor nas espécies acomodam estas
diferentes fungdes, levando em conta os processos bioticos e abiodticos da natureza (Smith et al.
2016).

Os caranguejos chama-maré — subfamilia Gelasiminae (Shih et al. 2016) sdo exemplos de
organismos que podem usar um ou multiplos atributos para fornecer informacgoes. Estudos tém
mostrado que os atributos utilizados por esses caranguejos fornecem valiosas informacdes sobre a
qualidade do transmissor, principalmente na selecdo sexual (Christy et al. 2001; Christy 2002;
Detto 2007). A escolha sexual faz parte de uma complexa rede de interag6es entre macho-macho
e macho-fémea. Durante os picos reprodutivos, as fémeas receptivas andam através da populacéo
e visitam varios machos antes de escolher um parceiro para reproduzir (DeRivera 2005; Reaney
& Backwell 2007). Os machos, por sua vez, utilizam mdaltiplos sinais para corte e atracdo de
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fémeas, ou para interacdes agonisticas com outros machos (Mowles et al. 2017; Takeshita et al.
2018). Entre eles estdo a construgéo de estruturas sedimentares (Christy 2002; Christy & Backwell
2006; Kim et al. 2017) e a grande variacdo entre os padrfes de cor dos individuos (Detto et al.
2008; Silbiger & Munguia 2008) dentro de cada espécie. Neste contexto, foi mostrado que o
comportamento de construcdo de estruturas sedimentares acima da superficie podem estar
associados com: defesa da toca (Crane, 1975; Slatyer et al. 2008; Wada & Murata, 2000), atracdo
de fémeas (Christy et al. 2001; Christy 2002), prote¢édo contra predadores (Christy 1988; Kim et
al. 2007; Zhu et al. 2012), entre outras funcdes. Ja as mudancas de cor dos caranguejos possuem
valor na selecdo sexual (Detto 2007; Detto & Backwell 2009), camuflagem (Hemmi et al. 2006) e
termorregulacéo (Silbiger & Munguia 2008; Kronstadt et al. 2013).

Os machos da espécie Leptuca leptodactyla sdo um exemplo de organismos que sao capazes
de construir estruturas sedimentares e mudar de cor. Durante 0os meses gquentes (Setembro —
Marco), eles constroem estruturas sedimentares chamadas de “ctpulas”, acima da entrada de suas
tocas. Tal comportamento é associado ao periodo reprodutivo, devido a sincronizacdo com a
ocorréncia de fémeas ovigeras (Masunari 2012), e apresenta efeitos comportamentais, como
atracdo de fémeas e competicdo entre machos — sendo um sinal multissensorial (De O. Rodrigues
et al. 2016). Além disso, os machos podem alterar sua coloracdo. Durante o periodo reprodutivo,
os machos de L. leptodactyla sdo capazes de esbranquicar suas carapacas, frequentemente
estendendo o branqueamento até os peredpodos (Crane 1975). Os machos construtores de clpulas
possuem coloracdo da carapaca mais clara, muitas vezes ficando totalmente branca (Figura 1A e
B), enquanto em machos ndo construtores, a cor precede escurecendo em tons de verde

palido/vermelho e marrom (Figura 1C e D — observagdo pessoal).
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Figura 1 — Machos de Leptuca leptodactyla com clpulas (A e B) e sem cupulas (C e D). Foto (A)
gentilmente cedida por Renan R. de Carvalho.

Esta espécie vive em bancos arenosos expostos e sem vegetacdo, onde os caranguejos sdo
limitados pelas condic¢des térmicas do ambiente em que vivem e lidam com o risco de desidratacéo
e superaquecimento (Allen et al. 2012; Munguia et al. 2017). No ver&o, a temperatura do sedimento
pode chegar a 49 °C (Observacdo pessoal). Cada macho residente defende uma toca central, e
regularmente entra na toca para diminuir a temperatura corporal e acessar/absorver agua para
hidratagdo corporea (Munguia et al. 2017). A limitagdo do periodo de atividade devido ao uso do
refugio normalmente imp®e custos a aptiddo do macho (Reaney & Backwell 2007), uma vez que
as atividades mais importantes ocorrem na superficie (ex: corte para atracdo de fémeas e
alimentacdo). Além disso, a constru¢do das cupulas e a mudanca de cor dos machos de L.
leptodactyla envolve tempo e energia, e pode implicar em custos metabdlicos e fisiol6gicos, como:
diminuicdo nos niveis de glicose, ou consumo de oxigénio, como Vvisto em outros organismos
(Matsumasa et al. 2013; Polo-Cavia & Gomez-Mestre 2017). Apesar de tais limitacdes, a maioria
dos machos constroem as estruturas sedimentares e ficam mais brancos no periodo reprodutivo.
Embora as questdes sociais das estruturas sedimentares e o papel termorregulatério da cor ja serem
bem explorados, neste Gltimo caso, principalmente em experimentos laboratoriais, abordagens de
como esses tragos sdo modulados pela temperatura natural do ambiente ainda sdo escassos. De

fato, € muito provavel que a temperatura possa impactar na producdo de tais sinalizagdes e
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consequentemente desempenho fisiologico de seus portadores (ex: reducdo do stress termal),
tornando-se critico o entendimento da relacdo entre comportamento e temperatura. Talvez o efeito
integrativo, e/ou convergéncia destes dois sinais comportamentais (cupula plus coloracdo branca)
poderiam aumentar o efeito da termorregulacdo nos machos de L. leptodactyla construtores de
cUpulas, em relacdo aos machos sem cupulas.

Neste cenario de multiplos sinais utilizados pelos caranguejos chama-maré, o objetivo deste
trabalho foi investigar se as estruturas sedimentares “ctpulas” e/ou se as métricas de cor (matiz,
brilho e saturacdo) desempenham papel na termorregulacdo dos machos de L. leptodactyla. Nossas
hipbteses sdo; (i) que o aparecimento de novas cupulas possa ser positivamente correlacionado
com o aumento da temperatura do ambiente; (ii) as tocas com cupulas apresentam temperaturas
mais amenas em suas camadas internas, e que estas possam ter vinculo com a diminuigdo da
temperatura corporal de seus construtores; (iii) 0s machos construtores de clpulas apresentam
padrdes de cor mais claros que os machos ndo construtores, e 0os machos em geral, devem tornar-
se mais brancos com a elevagdo da temperatura do habitat. Além disso, (iv) os machos com
carapagas mais brancas devem possuir menor temperatura corporal que os machos de carapacas
mais escuras; (V) e 0s machos construtores de cupulas e brancos (ctpula plus coloracdo branca)
devem ficar mais tempo em atividades comportamentais sob a superficie (maior tempo de
exposicao e cortejo) e menos tempo abaixo da superficie (ex: menos tempo dentro da toca) se

comparado aos machos ndo construtores.

2. Material e métodos
2.1 Local de estudo

O estudo foi conduzido no litoral sul de Séo Paulo, estuario do Portinho, municipio de Praia
Grande, entre os dias: 19, 21 e 22 de Dezembro/2018 e 19, 20, 21 e 22 Janeiro/2019. Este estuério
é cercado por florestas de mangue, e regido por um sistema de marés semi-diurnas, que podem
alcancar até 1,5 metros de altura (De Grande et al. 2018). Nestes manguezais, associados ao
sedimento, vivem comumente varias espécies de caranguejos chama-maré, tais como: Uca
maracoani, Minuca rapax, Leptuca thayeri, L. uruguayensis, L. cumulanta e o L. leptodactyla,
sendo esta Gltima utilizada como espécie modelo neste estudo. As populagdes de L. leptodactyla
sdo predominantes em areas sem cobertura vegetal e de substrato arenoso (Melo, 1996). Deste
modo, o local escolhido foi um banco arenoso (+ 150 m?; 23°59'16.92"'S, 46°24'29.85"0) semi-
vegetado, area onde espécies de caranguejos chama-maré parcialmente se sobrepdem, porém com
a predominancia de L. leptodactyla. Nesta area, a densidade de machos e fémeas de L. leptodactyla
foi amostrada através do langcamento aleatorio de quadrados de 70 cm x 70 cm (N = 10). Dentro
de cada quadrado, as tocas foram escavadas e os individuos identificados quanto a espécie e sexo.
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A densidade média de machos amostrada foi de 23 + 12 individuos por m? e fémeas de 15 +

Sindividuos por m?.

2.2 Contagem de tocas com cupulas e do numero de novas tocas escavadas

A proposta deste experimento foi avaliar se existe uma relacdo da construcdo das estruturas
sedimentares com a oscila¢do da temperatura da superficie. Para tal, nds contabilizamos o numero
de clpulas durante os sete dias de coleta. Se existir uma relagdo entre 0 aumento da temperatura
da superficie com o aumento do nimero de cupulas, a construcdo das estruturas sedimentares
poderia estar associada como um possivel mecanismos de termorregulacéo para os machos de L.

leptodactyla — hipétese (i).

No inicio das coletas (+ 9:00h), trés quadrados de 30 cm x 30 cm foram lancados
aleatoriamente no banco arenoso, + 10 metros distante da area de amostragem da mensuracao da
temperatura das camadas internas das tocas (especificado no item 2.3). Dentro de cada quadrado,
0 nimero “total de tocas” (NTinicial) € 0 nUMero de “tocas com cupulas” (CCiniciat) foi registrado.
Ao final das coletas (+ 12:00h), o mesmo procedimento de contagem de tocas (NTfina € CCtinal) fOI
repetido dentro dos mesmos quadrados. A temperatura da superficie e o indice de luminosidade

inicial e final também foram amostradas na regido central de cada quadrado.

2.3 Mensuracéao da temperatura das camadas internas das tocas e temperatura corporal dos

machos de L. leptodactyla

O objetivo deste experimento foi avaliar se as cUpulas podem diminuir as temperaturas das
camadas internas das tocas. Se as cUpulas possuem funcdo de termorregulacdo, entdo as
temperaturas das camadas internas das tocas devem ser menores do que as tocas sem clpulas, e
consequentemente, 0os machos construtores também devem apresentar menores temperaturas

corporais — hipotese (ii).

Durante as marés baixas de sizigia, tocas com (N = 75) e sem cUpulas (N = 81) de machos de
L. leptodactyla ativos na superficie foram aleatoriamente identificadas e mensuradas quanto a sua
temperatura interna. As tocas foram amostradas das 9:00h as 12:00h, horarios considerados 0s
mais quentes durante o periodo da coleta. N6s tentamos amostrar tocas somente de machos adultos,
padronizando uma faixa de tamanho entre 8 — 10 mm de largura de carapaga. Apos a selecdo da
toca, o indice de luminosidade do ambiente foi medido com um luximetro (marca/modelo: testo -
540), o qual foi posicionado no chéo, paralelo a toca. Esta medida de luminosidade nos permitiu

caracterizar o indice de luz visivel que incidia diretamente em cada toca. Posteriormente,
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utilizando um termoémetro digital (marca/modelo: Lutron TM - 946 £ 0.1 °C de precisdo) acoplado
a um termosensor flexivel, as temperaturas internas das tocas foram mensuradas em 4 camadas
distintas. A temperatura da entrada da toca (0 mm) foi mensurada simultaneamente com a
temperatura da superficie do solo préximo a toca (x 5 cm), que € diretamente exposta as condi¢des
ambientais. Entdo, as temperaturas internas foram medidas, seguindo as marcacGes das
profundidades (20 mm, 40 mm e 80 mm) indicadas no termosensor. As profundidades escolhidas
foram baseadas na profundidade média das tocas (74.26 + 18.93 mm; média + desvio padrdo) para
esta espécie (Machado et al. 2013). Ao final deste processo, o didmetro das tocas foi medido. Em
seguida, as tocas foram escavadas, 0s machos capturados, e a temperatura corporal foi mensurada
pelo termosensor, que foi inserido entre a regido que limita a carapaca e o abdémen, logo ap6s o
ultimo par de peredpodes. As mensuragdes das temperaturas internas ocorreram com 0s machos
dentro das tocas. Todo processo de mensuracdo ocorreu em menos de 15 segundos. Qualquer erro
substancial nas medi¢bes de temperatura corporal ocasionados pelo tempo de permanéncia dos
machos dentro das tocas ou pela manipulagédo dos individuos foram considerados os mesmos entre
0s grupos. Posteriormente, a largura da carapaca e o comprimento do quelipodo hipertrofiado
foram medidos (em mm) com um paquimetro, e 0s machos condicionados em recipientes plasticos
brancos individualizados por + 60 segundos antes da secdo de fotos das métricas de andlise de

imagem.

2.4 Meétodo para a analise digital de imagens

O objetivo deste método foi avaliar se a coloracdo dos machos com cupulas difere dos machos
sem cupulas, e se os padrées de cor dos machos em geral sdo alterados de acordo com a
temperatura do habitat. Se os machos com cupulas sdo mais claros que os machos sem cupulas, e
0s machos em geral, ficam mais claros com a elevacdo da temperatura do habitat, entdo, os padrbes
de cor podem exercer efeito substancial na temperatura corporal — hipotese (iii). Para tal, as
métricas de cor de cada espécime foram mensuradas através de uma andlise digital de imagens,
um método ndo invasivo e com um vasto potencial para diferentes abordagens de analise de padrao
de cores (Troscianko & Stevens 2015). Desse modo, 0s machos tiveram a carapaca seca, a fim de
evitar qualquer reflexdo especular da carapaca, e foram colocados em um copo de pvc, com fundo
artificial de cor cinza. Em seguida, os caranguejos foram fotografados quanto a coloracdo da
carapaca e do quelipodo. As fotos foram feitas atraves de uma camera Nikon D5100, utilizando a
lente Nikon DX AF-S NIKKOR 18-55mm 1:3.5-5.6G. Todas as fotografias foram tiradas sob
mesma configuracdo da cAmera, previamente ajustadas (velocidade do obturador 1/25, f 8.0, ISO

400, e formato RAW). A luz natural do ambiente foi controlada atraves de uma sombra difusora,
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permitindo que todas as fotos fossem tiradas em uma mesma condic¢éo de luz em campo. Um cartéo
de refletancia conhecida (cinza 18%) foi utilizado como padréo, para corrigir as respostas dos
canais RGB em conformidade com a adaptacdo cromatica do sistema visual do ambiente
(Troscianko & Stevens 2015). Todas as amostragens foram feitas entre as 9:00h — 12:00h, a fim
de padronizar varia¢@es de cor devido ao ritmo circadiano (Darnell 2012). Apds as fotografias, 0s

individuos foram devolvidos ao habitat.

2.5 Taxa de aquecimento sob a radiacéo solar

Este experimento teve como proposito investigar o efeito da coloragdo da carapaca dos
machos de L. leptodactyla de diferentes padrbes de cor na taxa de aquecimento corporal sob a
radiacdo solar incidente. Se cores mais claras podem garantir menor absorcdo de radiacdo solar,
entdo nds esperamos que 0s machos brancos tenham menor temperatura corporal dos que 0s

machos escuros — hipétese (iv).

A temperatura corporal dos machos de L. leptodactyla com diferentes padrbes de cor foi
medida empiricamente sob a luz solar natural. As amostragens foram conduzidas entre os dias 14
e 15 de Junho de 2019, entre as 9:00h — 12:00h. Neste experimento foram utilizados somente
machos sem cupulas, uma vez que o objetivo foi caracterizar o efeito da cor independente da
construcao ou nao de estruturas sedimentares. Em campo, nos selecionamos dois padrdes de cor
(condizentes no espectro de luz visivel); um grupo de caranguejos possuindo um tipo cromatico
mais claro (N = 12) — variando em tons de branco, bege e creme (Figura 2A), e outro grupo tipo
cromatico mais escuro (N = 12) — variando em tons de marrom e preto (Figura 2B). Devido as
variacOes de temperatura do ambiente e radiacdo solar, mesmo sob condic¢des climéaticas sem
nuvens nos dias amostrados, o experimento foi conduzido através de um design pareado, onde
apenas dois caranguejos por vez tiveram suas temperaturas medidas simultaneamente. Os machos
acima da superficie foram visualmente identificados quanto a espécie e capturados. Apoés a coleta,
0 par de individuos foi colocado lado a lado + 4 cm de distancia, sob uma placa de acrilico
(medidas: 85.4 mm x 127.6 mm x 20 mm) preenchida com sedimento até a borda, e contidos sob
a placa através de pequenas bandas elasticas (Figura 2C). Em seguida, os caranguejos foram
fotografados quanto a coloracdo da carapaca, seguindo os mesmos procedimentos especificados
no item 2.4. Neste experimento, nds apenas optamos em fotografar carapaga dos caranguejos, uma
vez que ela ficava diretamente exposta a incidéncia solar. Em seguida, termosensores foram
inseridos entre a carapaca e 0 abdémen, logo ap0s o ultimo par de peredpodes de cada caranguejo.
Apdbs esperar que as carapacas dos caranguejos alcangassem a mesma temperatura corporal na

sombra (£ 60 segundos), os machos foram expostos sob a radiacdo solar, e as temperaturas
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corporais foram registradas em intervalos de 2 segundos (s). Um terceiro termo sensor foi utilizado
para mensurar a temperatura do sedimento (dentro da placa de acrilico), a fim de estabelecer um
controle da variacdo de temperatura do sedimento. Os dados foram registrados através de um
termdmetro digital com um data logger durante 600 segundos (10 minutos). Apds o tempo das
amostragens, a carapaca dos individuos foi novamente fotografada, e os individuos mensurados

quanto a largura da carapaca e 0 comprimento do maior quelipodo (em mm). Somente machos de

tamanhos similares foram utilizados no experimento (8 a 10 mm).

Figura 2 — Experimento da taxa de taxa de aquecimento sob a radiacdo solar. Para o experimento,
foram selecionados dois tipos cromaticos de carapaca; um mais claro (A) e um mais escuro (B). Em (C) é
mostrado o delineamento experimental.
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2.6 Filmagem do comportamento dos machos de L. leptodactyla

O objetivo deste experimento foi avaliar se 0s comportamentos realizados pelos machos com
cupulas diferem dos machos sem cupula. Se a cupula plus coloragdo branca permite um efeito
sinérgico na termorregulacéo, entdo os machos com clpulas devem ficar mais tempo expostos sob
a superficie, cortejando as fémeas e permanecendo menos tempo dentro das tocas, se comparado

aos machos sem cupulas — hipotese (v).

Para este experimento, um conjunto de filmagens foi realizada em campo. As filmagens
foram realizadas nos dias 19, 21 e 22 de Dezembro/2018 e 19, 20, 21 e 22 Janeiro/2019 entre as
9:00h — 12:00h. No banco arenoso, machos construtores de cupulas (N = 15) e machos nao
construtores (N = 15) foram aleatoriamente selecionados. Apos a escolha dos machos focais, uma
filmadora (marca/modelo Sony DCR-SR47) foi centralizada acima das tocas a + 50 cm de altura.
As tocas dos machos focais foram identificadas através de marcac6es no sedimento (ex: quadrados
ou circulos) ao redor da toca. Apos esta selecdo, a temperatura do sedimento e a luminosidade
foram mensuradas préximo as tocas. Em seguida, a atividade dos machos foi registrada por 1500
segundos (25 minutos). No final de cada filmagem, a temperatura do sedimento e a luminosidade
foram novamente registradas. As tocas foram escavadas, 0s machos capturados, e a temperatura
do corpo foi mensurada com termosensor. Os caranguejos foram fotografados quanto a coloracao
da carapaca, e do quelipodo seguindo os mesmos procedimentos especificados no item 2.4. Ap6s
a secao de fotos, a largura da carapaca e o comprimento do maior quelipodo também foram

medidos (em mm) e 0s machos devolvidos ao habitat.

2.6.1 Comportamentos observados

Os comportamentos avaliados nas filmagens foram; a) “a laténcia” (em segundos) que os
machos demoraram para entrar nas tocas ap6s a primeira saida — ap6s o comeco das filmagens; b)
“o tempo permanéncia dentro da toca”, ou seja, quantos segundos os machos ficaram dentro das
tocas, até sair novamente, e; ¢) o numero de cortejos “displays” que cada macho fez durante o
periodo avaliado. Tais comportamentos foram analisados durante 1200 segundos (20 minutos), a
partir da primeira saida do macho focal da toca. Se fosse observado algum efeito externo no
comportamento do macho focal, como a presenca de algum predador (ex: aves), ou um caranguejo
“intruso” tentando roubar a toca do caranguejo focal, a contagem dos comportamentos era cessada,

e somente reaplicados apos a passagem do perigo na filmagem.
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3. Analise de dados

3.1 Analise da contagem de tocas com cupulas e do nimero de novas tocas escavadas

A construcdo de cupulas foi comparada através de um GLMM (Generalized Linear Mixed
Model) para verificar se houve diferenca no nimero clpulas construidas no inicio e no final das
amostragens. A diferenca entre o nimero de tocas com cupulas CCfinal - CCinicial foi utilizado como
varidvel dependente no modelo. A variacdo da temperatura da superficie Tinal - Tinicial fOi utilizada
como covariavel. Ademais, os dias de coleta (19, 21 e 22 de Dezembro/2018 e 19, 20, 21 e 22
Janeiro/2019) e os quadrados de contagem (trés réplicas: Q1, Q2 e Q3) foram incluidos como

fatores aleatdrios aninhados na analise.

Outro GLMM também foi utilizado para verificar se houve diferenca no nimero de tocas
escavadas no inicio e no final das amostragens. A diferenca entre 0 nimero total de tocas NTfina -
NTiniciar foi utilizado como varidvel dependente. Novamente, a variacdo da temperatura da
superficie Trinal - Tinicial fOI Utilizada como covariavel, e os dias de coleta e quadrados de contagem

incluidos como fatores aleatorios.

Em ambas as analises, os dados de contagem ndo apresentaram uma distribuicdo normal.
Entdo, nos modelos foram utilizados uma distribuicdo de Poisson e link log. A colinearidade entre
a temperatura da superficie e a luminosidade foi checada. As varidveis tiveram uma correlacéo
positiva (correlagéo de Pearson: rp, = 0.86, P <0,001) e assim, a luminosidade foi retirada de ambas

as analises.

3.2 Andlise da mensuracdo da temperatura das camadas internas das tocas e temperatura

corporal dos machos de L. leptodactyla

A largura da carapaca e comprimento do maior quelipodo se mostraram importantes
preditores para variaces de temperatura (Darnell & Munguia 2011; Allen et al. 2012) e também
coloracdo (Stevens et al. 2014a; Takeshita 2019) de decdpodes. Deste modo, para verificar se
houve diferencas entre os tamanhos carapaca e dos quelipodos dos machos com e sem cupulas, 0s
grupos foram comparados através do teste t de Student para amostras independentes, visto que 0s
pressupostos de variancia e normalidade dos dados foram alcancados nos testes de Levene e

Shapiro-Wilks, respectivamente.

Para verificar se houve diferencgas nas temperaturas internas das tocas “com ctpulas” e “sem
cupulas”, as diferentes camadas de profundidades foram comparadas através de um GLMM. Como
variavel dependente, foi utilizado uma razdo dada pela temperatura das camadas internas das tocas

dividido pela temperatura da superficie do solo. A estrutura sedimentar (2 niveis: presenga ou
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auséncia) e profundidade da toca (4 niveis: entrada - 0 mm, 20 mm, 40 mm e 80 mm) foram
considerados fatores fixos, e o didmetro da toca como covariavel no modelo. A identificacdo da
toca, e o dia de coleta, e a interacdo entre eles foram utilizados como efeitos aleatorios. O modelo
foi ajustado através da distribuicdo gamma e link log. Quando necessario, o teste a posteriori de

Tukey foi aplicado para verificar diferencas entre os niveis dos fatores.

Outro GLMM foi utilizado para avaliar se existe uma diferenga na temperatura corporal de
machos que possuem ou ndo cupulas. O modelo incorporou o percentual de reducao da temperatura
do corpo em relacdo a temperatura da superficie como variavel dependente e a estrutura sedimentar
(2 niveis: presenca ou auséncia) como fator fixo. O dia de coleta e a identidade da toca, e a
interagdo entre eles, novamente foram utilizados como fatores aleatorios. O modelo também foi

ajustado atraves de uma distribuicdo gamma e link log.

3.3 Analises das métricas dos componentes RGB

Para 0 processamento das métricas de imagem, a exposicdo das fotos foi verificada pela
ferramenta “Rawtherapee” através de histogramas de exposicdo de pixels. Esta andlise ¢
exploratdria e plenamente qualitativa. Deste modo, as fotos sub e superexpostas foram excluidas
para evitar a perda de detalhes (texturas) durante o processamento das imagens. As fotos bem
expostas foram selecionadas para as medidas dos valores de refletancias dos canais de cores. As
mensuracOes de refletancia nos canais vermelho, verde e azul (RGB; Vermelho — comprimento de
onda longo, Verde — comprimento de onda médio, Azul — comprimento de onda curto) da carapaca
e do quelipodo foram obtidos utilizando o software ImageJ, através da ferramenta suplementar:
“Image calibration and analysis toolbox™ (Troscianko & Stevens 2015). Basicamente, os valores
dos canais de cores sdo extraidos das imagens, alinhados e empilhados em uma imagem
multiespectral (32-bit) com pixels linearizados e equalizados (Troscianko & Stevens 2015). Deste
modo, os valores de refletancia e cores das imagens normalizadas podem ser mensurados de acordo
com pontos especificos ou regides de interesse (ROIs) especificados na imagem. Em nosso caso,
noés mensuramos a cor na area dorsal da carapaca, e subsequentemente, a coloracdo da regido

central do manus, no quelipodo hipertrofiado (Figura 3A e B).
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Figura 3 — Regides de interesse (ROIs) da (A) carapaca e do (B) quelipodo dos machos de Leptuca
leptodactyla utilizadas para as analises das métricas de imagem.

As meétricas de imagem utilizadas neste trabalho foram a matiz, o brilho e a saturacéo,
extraidos tanto das imagens da carapaca como do quelipodo dos caranguejos. Os valores de matiz,
foram obtidos atraves dos valores padronizados de refleténcia (proporg¢des) dos canais de cores
RGB. Para esta abordagem, uma Analise de Componentes Principais (PCA) foi utilizada para
determinar os principais eixos de variacdo de cor, e estabelecer duas equacdes de canais de cor
I6gico (matiz 1 e matiz 2) (Stevens et al. 2014b). Na anélise de componentes principais (PCA) da
matiz da carapaca, os dois principais componentes (PCs) explicaram juntos uma variacdo de
99,36% (PC1: 67,62% e PC2: 31,73%, Figura 4A). Deste modo, as fun¢des de contraste das
refletdncias entre os canais RGB foram definidas como: matiz 1 (PC1): R /(G + B); e a matiz 2
(PC2) como: G /(R + B). Em relacdo a matiz do quelipodo, os dois PCs explicaram juntos uma
variacdo de 99,46% (PC1: 71,4% e PC2: 28%, Figura 4B). A vetorizacao resultante utilizada para
criar funcGes de contraste da matiz 1 (PC1) e da matiz 2 (PC2) do quelipodo foram definidas como:
R /(G + B) e G /(R + B) respectivamente. NO0s checamos a colinearidade entre nossas métricas de
imagem. Ambos, amatiz 1 da carapaca e a saturacdo da carapaca foram fortemente correlacionadas
(rp, =0.99, P <0,0001). © mesmo ocorreu entre a matiz 1 do quelipodo e a saturacdo do quelipodo
(rp, =0.98, P <0,0001). Deste modo, somente a matiz 2 da carapaga e matiz 2 do quelipodo foram
utilizadas nas andlises estatisticas (de agora em diante, chamada somente de “matiz” da carapaga

ou quelipodo).

O brilho € uma medida da intensidade acromatica atraves do espectro visivel, onde valores
maiores significam que os individuos sdo mais brilhantes (Stevens et al. 2014b). Esta métrica
caracteriza uma mudanca fisica na aparéncia do caranguejo atraves de todo o espectro do visivel
(Stevens et al. 2014a, b). Portanto, o brilho (refletancia total) foi calculado como a soma dos

valores de refletancia dos canais R + G + B/ 3.
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A saturacdo se refere ao grau de pureza da cor em relacéo a quantidade de branco, ou seja, a
quao “vivida/rica” ou “palida/opaca” em cor uma determinada matiz pode ser. Os valores de
refletancia da imagem foram proporcionalmente transformados em coordenadas x e y de um plano
cartesiano tridimensional. A saturacédo foi calculada sendo a distancia Euclidiana entre a imagem
(definida pelas coordenadas x e y) e o centro (coordenadas: 0,0) do tridngulo, com valores maiores
sugerindo maior saturacdo (Stevens et al. 2014b). Para os métodos mencionados acima, a matiz
rendeu valores baseados na taxa de oposi¢éo entre os canais de cores (Stevens et al. 2014b; Duarte

et al. 2016). Os valores de brilho foram especificados como: 0 a 100%.
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Figura 4 — Vetorizagdo da PCA utilizando como componentes as refletancias dos canais RGB
referente as mensuragdes da coloracdo da (A) carapaga e dos (B) quelipodos de Leptuca leptodactyla.

O uso destas métricas de refletancias permitem a analise de cor em termos de propriedades
fisicas, independentemente de qualquer sistema visual especifico ou grupo predador (Stevens et
al. 2014b; Duarte et al. 2016).

Os valores de matiz, brilho e saturacdo (varidveis dependentes) tiveram a variancia
(homogeneidade) e normalidade (distribui¢do) analisados pelos testes de Levene e Shapiro-Wilks,
respectivamente. Quando necessario, os dados foram log transformados para atingir pressupostos
de homogeneidade. As métricas de imagem foram comparadas através de um conjunto de GLMs
(General Linear Models) para verificar se existe diferencas nas propriedades fisicas das carapacas
e dos quelipodos de machos construtores e ndo construtores de cupulas. Os modelos incorporaram
a estrutura sedimentar (2 niveis: presenca ou auséncia) como fator fixo e a temperatura do corpo
como covaridvel. Devido ao alto grau de correlacdo entre a temperatura do corpo com a
temperatura da superficie (r, = 0.86, P < 0,001), e com a luminosidade (rp = 0.84, P <0,001), n6s

optamos por deixar essas covariaveis fora das analises a fim de evitar redundancias nos modelos.
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3.4 Analise da taxa de aquecimento sob a radiacéo solar
3.4.1 Analise da temperatura corporal dos machos de L. leptodactyla na taxa de

aquecimento

Para verificar se houve diferencas na temperatura corporal em machos de L. leptodactyla com
diferentes tipos cromaticos (claro ou escuro), os dados da temperatura corporal foram comparados
através de uma regresséo linear. As taxas de aquecimento foram calculadas como a inclinagédo da
equacdo de regressdo linear para a temperatura corporal (de cada macho pareado) x tempo de
exposicdo (600 s), entre a 12 e a 3002 registro de temperatura fornecida. Uma vez que o padrao da
taxa de aquecimento corresponde a uma funcdo polinomial, os dados foram log transformados
antes da regresséo, para fornecer uma inclinagéo mais linear (Kuyucu et al. 2018). As diferencas
entre os grupos foram testadas através de um teste t de Student para amostras pareadas, utilizando

o valor de inclinagdo (“slope”) das retas.

3.4.2 Andlise das métricas de imagem dos machos de L. leptodactyla na taxa de aquecimento

Os valores das métricas de imagem obtidas neste experimento foram processados de maneira
similar ao item 3.3. Os dados de matiz, brilho e saturacdo tiveram a homogeneidade e distribuicao
checadas pelos testes de Levene e Shapiro-Wilks, respectivamente. Quando necessario, os dados
foram log transformados para atingir pressupostos de homogeneidade. As métricas de cor de matiz,
brilho e saturagdo (varidveis dependentes) foram comparadas através de um conjunto de GLMs de
medidas repetidas. Os modelos incorporaram o tipo cromatico (2 niveis: claro ou escuro) como
fator fixo, o tempo (2 niveis: antes e depois) como fator de repeticéo e a interacao entre os fatores
tipo cromatico x tempo. Esta abordagem teve como objetivo verificar se existem diferencas entre
os diferentes tipos cromaticos, e, se houve mudancas das propriedades fisicas da carapacga (matiz,

brilho ou saturacdo) apds o tempo de exposicao a temperatura proveniente da radiacéo solar.

3.5 Filmagens
3.5.1 Andlise do comportamento dos machos de L. leptodactyla

Os dados de comportamento foram utilizados para criar uma matriz utilizando como medida
de similaridade a distancia Euclidiana. Preliminarmente, os dados de comportamentos foram
normalizados, uma vez que diferentes escalas de medidas comportamentais foram avaliadas. Em
seguida, uma matriz foi criada para expressar distancias (ou dissimilaridades) entre o0s
comportamentos observados. ApoOs este procedimento, uma analise de escalonamento

multidimensional ndo-métrico (NMDS) foi realizada com os dados ordenados da matriz. O
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objetivo do NMDS foi facilitar a compreensdo do padrdo dos comportamentos entre 0s machos

com e sem cupulas através de sua visualizagao.

Apos explorar os dados pelo NMDS, os comportamentos foram analisados através de um
Modelo Nao-Paramétrico Multivariado (Burchett et al. 2017) baseados em permutacfes (N =
10.000). Ao contrario da MANOVA, tal abordagem ndo requer a normalidade e variancia
multivariada dos dados. O Modelo incorporou; a) a laténcia; b) o tempo total de permanéncia
“dentro da toca”, e; ¢) o numero de “displays executados” como varidveis respostas, e a estrutura

sedimentar (2 niveis: presenca ou auséncia) como fator fixo.

3.5.2 Andlise das métricas de imagem das filmagens

As métricas de imagens obtidas ap6s as filmagens dos machos em campo foram tratadas
igualmente ao item 3.3. Assim, as métricas de matiz, brilho e saturacdo foram analisadas sob um
conjunto de GLMs. Antes de prosseguir com os testes, os dados foram checados quanto a variancia
(homogeneidade) e normalidade (distribuicdo) pelos testes de Levene e Shapiro-Wilks,
respectivamente. Os modelos incorporaram a matiz, o brilho ou a saturacdo como varidveis
respostas (variaveis dependentes) e a estrutura sedimentar (2 niveis: presenca ou auséncia) como

fator fixo.

3.5.3 Andlise da temperatura corporal dos machos das filmagens

Um GLMM foi feito para verificar se houve diferenca entre a temperatura corporal dos
machos com e sem cupulas filmados em campo. Noés utilizamos o percentual de reducdo da
temperatura do corpo em relacdo a temperatura da superficie como varidvel resposta. O modelo
incorporou a estrutura sedimentar (2 niveis: presenca ou auséncia) como fator fixo. Além disso, o
dia de coleta e a identificacdo dos machos, e a interacdo entre eles foram utilizados como fatores

aleatorios. O modelo foi ajustado atraves da distribuicdo gamma e link log.

4. Resultados

4.1 Contagem de tocas com cupulas e do nimero de novas tocas escavadas

Houve um efeito significativo da anomalia da temperatura da superficie (GLMM: Z(1,19) =
9,732, P < 0,006) no aparecimento de novas estruturas sedimentares. A construcdo de novas
cupulas foi positivamente relacionada com o aumento da temperatura da superficie do solo (Figura

5). A temperatura média da superficie inicial (Tiniciarr) as 9:00h foi de 30,59 °C * 4,03, chegando a
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uma temperatura final (Tfina) de 36,95 °C £ 7,27 ao 12:00h (Figura 6A), havendo um aumento
médio de 14,65 % na construcdo de novas cupulas em cada quadrado amostrado (Figura 6B).

8 -
_ R’= 0,501

0 - o0 ®

Numero de Novas Cupulas Construidas

_1 T l T l T I T l T l T I T L] I LI

T 1 T 1
-2 0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20

Anomalia da Variacao de Temperatura

Figura 5 — Numero de novas cupulas dos machos de Leptuca leptodactyla contabilizadas ao final das
coletas em relagdo a variacdo (anomalia: Tinai - Tiniciar) da temperatura da superficie do solo.

N&o houve diferenca entre o nimero de tocas no comeco (inicio: 16,76 + 4,12) e ao término
(final: 17,14 + 4,43) das coletas (Figura 6C) em relacdo a variacdo da temperatura da superficie
(GLMM: Z(1,19) = 0,061, P = 0,80). Houve uma interacdo entre os fatores aleatorios: dia de coleta
X quadrado de contagem (Wald Z = 3,112, P = 0,002), revelando que o nimero de tocas variou
entre os dias amostrados e entre cada quadrado contabilizado.
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Figura 6 — Média (z desvio padrdo) (A) da temperatura da superficie no centro dos quadrados; (B)
namero de tocas com clpulas; e (C) numero total tocas escavadas no inicio das coletas + 9:00h (barras
brancas), e no final das amostragens + 12:00h (barras cinzas) dos machos de Leptuca leptodactyla.

4.2 Mensuracéo da temperatura das camadas internas das tocas e temperatura corporal dos
machos de L. leptodactyla

N&o houve diferenca entre a largura da carapaga (teste t de Student: T = - 1,089, df = 154, P
= 0,27) de machos construtores (8,93 + 0,47 mm) e ndo construtores (9,01 + 0,51 mm). Além
disso, também nédo houve diferenca entre o comprimento do maior quelipodo (teste t de Student:
T =0,379, df = 154, P = 0,70) entre os machos com (17,87 £ 1,71 mm) e sem cupulas (17,76 +
1,74 mm).

Quanto a temperatura interna das tocas com e sem estruturas sedimentares, houve um efeito
significativo da interacdo dos fatores estrutura sedimentar x profundidade (GLMM: F¢11) = 6,757,
P < 0,0001), mas sem o efeito do diametro da toca em nenhuma das variaveis preditoras (Tabela
1). Houve também uma interacdo entre os fatores aleatorios: dia de coleta x identificacdo da toca

(Wald Z=6,419, P <0,0001), mostrando que grande variagdo de temperatura das camadas internas



26

é dependente do dia de coleta e de cada toca amostrada. Especificamente, as tocas com cupula
possuem uma diminuicdo de temperatura das camadas internas na entrada da toca (0 mm) (Tukey
post-hoc test: estrutura sedimentar x entrada — 0 mm; z = -3,405, P < 0,001) e em até 20 mm (Tukey
post-hoc test: estrutura sedimentar x 20 mm — entrada; z = -3,743, P < 0,001), em relacdo a tocas
sem cupulas. Houve uma reducdo percentual de 3,93% na temperatura da entrada das tocas com
cupulas, contra apenas 0,44% nas tocas sem cUpulas em relacdo a temperatura da superficie. O
mesmo ocorreu em 20 mm, com uma reducdo de 5,61% da temperatura interna das tocas com
cUpulas, e apenas 1,96% nas tocas sem cupulas. Ndo ha diferenca estatistica na temperatura das
camadas internas em 40 mm (Tukey post-hoc test: estrutura sedimentar x 40 mm — entrada; z = -
0,429, P = 0,66) e 80 mm (Tukey post-hoc test: estrutura sedimentar x 80 mm — entrada; z = -
1,102, P = 0,27) entre tocas que possuem e ndo possuem cupulas (Figura 7).

Tabela 1 — Suméario do GLMM examinando os valores de F para os efeitos fixos e suas interagdes,
graus de liberdade (dfs) e valor de alfa (valor de P) em relagéo a raz&o da temperatura das camadas internas
das tocas dividido pela temperatura da superficie do solo. O asterisco (*) indica diferengas estatisticas
significativos.

Modelo F Df1 Df2 P
Intercepto 26,302 12 611 0,000*
Estrutura Sedimentar 0,041 1 611 0,839
Profundidade 1,180 3 611 0,317
Diametro da Toca 0,724 1 611 0,395

Estrutura Sedimentar X

*
Profundidade 6,788 3 611 0,000
Estrutura Sedimentar X Diametro 0,081 1 611 0,777
da Toca
Profundidade x Diametro da 0,129 3 611 0,943

Toca
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Figura 7 — Reducéo percentual (média * erro padrdo) da temperatura interna das camadas (entrada —
zero mm, vinte mm, quarenta mm e oitenta mm) das tocas com cupulas (barras brancas) e tocas sem cupulas
(barras cinzas) de Leptuca leptodactyla em relacdo a temperatura da superficie. O Asterisco (*) indica
diferencas significativas das temperaturas internas entre as mesmas camadas.

Além disso, ndo houve diferencas entre a reducdo percentual da temperatura corporal entre
machos com e sem cupulas (GLMM: F(1 154 = 2,084, P = 0,151). Novamente, houve uma interagéo
entre o fator dia de coleta x identificacdo dos machos (Wald Z = 4,721, P = 0,001), mostrando que
a variacao de temperatura corporal muda de acordo com o dia de coleta e de individuo para
individuo. Deste modo, a temperatura corporal foi semelhante entre machos com (média + erro
padrdo: 33,30 °C + 0,39) e sem cUpulas (32,55 °C + 0,32).

4.3 Métricas dos componentes RGB

Para a matiz da carapaca, 0s machos com clpulas possuem menores valores de matiz (fator
estrutura sedimentar — GLM: F (1,152) = 4,255, P = 0,04), significando que eles possuem carapacas
menos verdes se comparado aos machos sem cupulas (Figura 8A). Ndo houve efeito da
temperatura do corpo (F (1,152 = 0,797, P = 0,37), e da interagdo do fator estrutura sedimentar x

temperatura do corpo (F (1,152) = 2,633, P = 0,10) na matiz da carapaca.

Os valores de brilho da carapaca foram log transformados para se assumir 0s pressupostos de
homogeneidade das variancias dos dados. Ndo houve efeito da temperatura do corpo (GLM: F

@1s2) = 0,002, P = 0,95), ou da interacdo da estrutura sedimentar X temperatura do corpo
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(F 21520 = 3,302, P =0,07) em relagéo ao brilho da carapaca. No entanto, as carapagas dos machos
com cUpulas brilham mais (em média 9,19%) que a carapagas dos machos sem cupulas (fator
estrutura sedimentar — F (1,152) = 76,009, P > 0,0001, Figura 8B).

Em relacdo a saturacdo da carapaca, oS machos com cupulas possuem carapagas menos
saturadas do que os machos sem cupulas (fator estrutura sedimentar — GLM: F (1,152) = 14,288,
P > 0,001, Figura 8C). Além disso, houve o efeito da temperatura do corpo (F (1,152) = 7,809,
P = 0,005). Existe uma correlagdo negativa entre a saturacdo da carapaca e a temperatura do
corpo (rp = - 0.24, df = 154, t = - 3,118, P = 0,0021), mostrando que quanto maior a temperatura
corporal, menos saturadas séo as carapacas dos machos de L. leptodactyla, ou seja, menos ricas
em cor ou mais palidas (Figura 9A). Ndo houve o efeito da interacdo entre a estrutura
sedimentar x temperatura do corpo (F (1,152 = 0,212, P = 0,64).

No que se diz respeito a matiz do quelipodo, ndo houve efeito de nenhuma das variaveis
preditoras; estrutura sedimentar (GLM: F ,152) = 0,506, P = 0,47, Figura 8D); temperatura do
corpo (F 1,152 = 1,190, P = 0,17); ou da interacdo da estrutura sedimentar x temperatura do corpo
(F @152 = 1,028, P = 0,31). O mesmo ocorreu em relacdo ao brilho; a temperatura do corpo
(GLM: F @152 = 1,217, P = 0,27); a estrutura sedimentar (F (1,152 = 0,070, P = 0,79, Figura 8E),
e nem a interacdo entre a estrutura sedimentar x temperatura do corpo (F (1,152) = 3,590, P = 0,09)

possuem efeito no brilho do quelipodo.

No que se diz respeito da saturacdo do quelipodo, os machos com cupulas possuem
quelipodos mais ricos em cor do que os machos sem cupulas (fator estrutura sedimentar — GLM:
F @152) = 10,100, P < 0,001, Figura 8F) embora ndo ocorreram diferencas nas métricas de matiz.
A temperatura do corpo também foi estatisticamente diferente (F (1,152) = 6,439, P = 0,01),
mostrando que quanto maior a temperatura, menos saturados sdo os quelipodos, ou seja, menos
rico em cor ele sdo (rp = - 0.17, df = 154, t = - 2,076, P = 0,03, Figura 9B). Néo existe efeito da
interacdo da estrutura sedimentar x temperatura do corpo (F (1,152) = 0,926, P = 0,33) na saturagao

do quelipodo.
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Figura 8 — Box plots referentes aos valores de matiz (A, D), brilho (B, E) e saturacéo (C, F) da carapaga
e do quelipodo dos machos de Leptuca leptodactyla com cupulas e sem clpulas. Os valores de matiz séo
baseados na taxa dos valores de refletancia dos canais de cores RGB. O Brilho é dado pela refletancia em
%. A saturacao refere-se ao grau de pureza da cor. O Asterisco (*) indica diferengas significativas entre os
valores de matiz, brilho e saturacéo para cada grupo.
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Figura 9 — Correlag6es referentes as métricas de cor da carapaca e do quelipodo em machos de Leptuca
leptodactyla com (circulos pretos) e sem cupulas (circulos cinzas). As correlagdes da (A) saturacdo da
carapaca, e (B) saturacdo do quelipodo foram estatisticamente relevantes em relagdo a temperatura do
corpo.

4.4 Taxa de aguecimento sob a radiacao solar

4.4.1 Temperatura corporal dos machos de L. leptodactyla na taxa de aquecimento

Em média, os tipos cromaticos mais escuros de carapaca ficaram mais quentes e alcancaram
as maiores temperaturas do que os tipos cromaticos mais claros (Figura 10). As taxas de
aquecimento entre os tipos cromaticos escuro e claro foi estatisticamente significativo (teste t de
Student pareado: T =2.274, df =11, P =0.04). Apenas em uma amostragem, o macho com padrdes
mais claros teve maior taxa de aquecimento e consequentemente, maior temperatura corporal final.
Em media, os machos de L. leptodactyla de carapaga mais escuras foram 1, 06 ° C £ 0,88 mais

quentes do que os machos com carapaga mais claras.
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Figura 10 — Taxa de aguecimento médio dos machos (N = 12) de Leptuca leptodacyla com o tempo
abaixo da luz do sol incidente. O eixo vertical representa a média da temperatura corporal de machos com
a carapaca escura (linha preta), carapaca mais clara (linha cinza) e do sedimento (linha escura tracejada).

4.4.2 Métricas de imagem dos machos de L. leptodactyla na taxa de aquecimento

N&o houve um efeito do fator tipo cromético (GLM MR: F (122 = 1,389, P = 0,25,
Figura 11A), do fator tempo (F (1,22 =1, 997 P < 0,17, Figura 11D) e nem entre a interagdo dos
fatores tipo cromatico x tempo (F (1,22 = 0,012, P = 0,91) na matiz da carapaca.

Em relacdo ao brilho da carapaca, ndo houve diferencas significativas entre o tipo cromatico
(GLM MR: F 122) = 4,250, P = 0,05, Figura 11B), o fator tempo (F (122) = 0,92, P = 0,34,
Figura 11E) e entre a interacdo tipo cromatico x tempo (F (1,22) = 0,004, P = 0,94).

A saturacdo da carapaca foi estatisticamente significativa quanto ao fator tipo cromatico
(GLM MR: F (1,22) = 4,826, P = 0,03) e tempo (F (1,22) = 20,626, P = 0,0001), porém sem a interagao
entre os fatores tipo cromatico x tempo (F (1,22) = 1,811, P = 0,19). Desta forma, os machos mais
claros tiveram menor satura¢do em suas carapacas que os machos escuros (Figura 11C), mostrando
que eles eram menos ricos em cor, ou mais acromaticos. Além disso, apés 600 segundos de
exposicéo solar incidente os machos tiveram uma menor saturacéo de cor do que no comego da

exposicédo (Figura 11F).
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Figura 11 — Métricas de cor do experimento de taxa de aquecimento sob a radiacdo solar incidente.
Os boxplots sdo referentes aos valores de matiz (A, D), brilho (B, E) e saturagdo (C, F) da carapaga dos
machos de Leptuca leptodactyla em relacdo ao tipo cromatico; claro ou escuro, e ao tempo; antes e apds a
exposi¢do dos machos ao sol.

4.5 Filmagens

4.5.1 Comportamento dos machos de L. leptodactyla

A ordenacdo dos valores dos dados de comportamentos em funcéo do tipo de macho analisado
(com ou sem cupula), demonstrou que existe uma segregacgdo entre 0s grupos dos machos com e
sem cupula, uma relacéo evidente dos machos sem cupula quanto ao comportamento “tempo total

de permanéncia dentro da toca” (T DENTRO, Figura 12).
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Figura 12 — Andlise de escalonamento multidimensional ndo-métrico (NMDS) entre os dados de
comportamentos executados pelos machos de Leptuca leptodactyla. Existe uma separagdo dos machos com
cupula (circulos brancos) e machos sem ctpulas (quadrados cinzas). Ha também uma relacgéo entre o vetor
“tempo total de permanéncia dentro da toca” (T DENTRO) e os valores agrupados dos machos sem ctpula.

Houve um efeito significativo do fator estrutura sedimentar em relacdo as variaveis respostas
(MANOVA: F wilks Lambda 3,26) = 20,205, P < 0,0001). N&o houve diferenca entre a laténcia que 0s
machos com e sem cupulas demoraram para entrar nas tocas apos a primeira saida (MANOVA: F
Wilks Lambda (1,28) = 1,239, P = 0,27, Figura 13A). Por outro lado, houve diferenca no tempo de
permanéncia total dentro das tocas (MANOVA: F wilks Lambda (1,28) = 14,371, P < 0,0001). Os
machos sem cupulas ficaram em média 101,4 segundos a mais dentro da toca, do que os machos
com cupulas (Figura 13B). Além disso, também houve o efeito do fator display (MANOVA: F
Wilks Lambda (1,28) = 55,661, P < 0,0001), mostrando que os machos com cupulas executaram em

média + 210 movimentos de displays do que os machos sem clpulas (Figura 13C).
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Figura 13 — Média * erro padrdo dos comportamentos realizados pelos machos de Leptuca
leptodactyla com (barras brancas) e sem (barras cinzas) clpulas durante as filmagens em campo. Os
comportamentos avaliados foram: (A) laténcia para 0os machos entrarem na toca ap6s a primeira saida; (B)
o tempo de permanéncia total dentro da toca e (C) o nimero de movimentos de displays executados.



35

4.5.2 Métricas de imagem das filmagens

Em relagdo a carapaca, ndo houve diferencas entre os valores de matiz dos machos com e
sem cupulas (fator estrutura sedimentar — GLM: F (128) = 0,1784, P = 0,67, Figura 14A). Ja 0s
valores de brilho foram log transformados para se assumir os pressupostos de homogeneidade das
variancias dos dados. As carapacgas dos machos com cupulas das filmagens possuiam maior brilho
que os machos sem cupulas (GLM: F 1,28y = 17,473, P < 0,0001, Figura 14B). Em relacdo a
saturacdo, 0s machos com cupulas possuem carapagas menos ricas em cor (menos saturadas), do
que os machos sem cupulas (fator estrutura sedimentar — GLM: F (128) = 4,199, P = 0,04,
Figura 14C).

No que se diz respeito a matiz do quelipodo, ndo houve diferengas significativas entre os
machos com e sem cupulas (GLM: F (1,28) = 0,5499, P = 0,46, Figura 14D). Novamente, ndo houve
o efeito do fator estrutura sedimentar no brilho do quelipodo (GLM: F (12¢) = 0,215, P = 0,64,
Figura 14E). Por outro lado, os machos com cUpulas possuem maior satura¢do no quelipodo, ou
seja, cores mais puras do que os machos sem cUpulas (fator estrutura sedimentar — GLM:
F @28 = 6,491, P = 0,01, Figura 14F).
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Figura 14 — Os boxplots referentes aos valores de matiz (A, D), brilho (B, E) e saturacéo (C, F) da
carapaca e do quelipodo dos machos de Leptuca leptodactyla com e sem cupulas das filmagens em campo.
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4.5.3 Temperatura corporal dos machos das filmagens

Houve uma diferenca entre a reducgéo percentual da temperatura corporal dos machos com
cupulas se comparado aos machos sem cupulas (GLMM: F1,2¢) = 14,623, P < 0,001). N&o houve
o efeito do dia de coleta (Wald Z = 0,314, P = 0,75), ou da interacdo entre o fator dia de coleta x
identificacdo dos machos (Wald Z = 1,468, P = 0,14) na analise. De maneira geral, 0s machos com
cupulas foram em média 9,40% mais frios que a temperatura da superficie, enquanto os machos

sem cUpulas foram até 2,31 % mais quentes que a superficie (Figura 15).
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Figura 15 — Média + erro padrdo do percentual de reducdo da temperatura corporal dos machos de
Leptuca leptodactyla com cupulas (barra branca) e sem clpulas (barra cinza) em relacéo a temperatura da
superficie.

5. Discussao

5.1 Construcdo de cupulas, temperatura interna das tocas, termorregulacdo corporal e
comportamento dos machos de L. leptodactyla

A construgdo das estruturas sedimentares “cupulas” foi positivamente relacionada com o
aumento da temperatura da superficie. As cupulas influenciaram na termorregulacdo interna das
tocas dos machos de L. leptodactyla. Por outro lado, no experimento de mensuracdo da temperatura
corporal, ndo houve diferenca entre a temperatura corporal dos machos com e sem cupulas,

mostrando que a presenca de cupulas ndo reduziu a temperatura corporal dos machos neste
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experimento. Interessantemente, em nosso experimento de filmagem, onde os dados de
temperatura também foram coletados, as clUpulas tém um importante efeito na reducdo de

temperatura corpérea e no comportamento dos machos.

As estruturas sedimentares comecaram a ser construidas pelos machos de L. leptodactyla nas
primeiras horas, apds a maré comegar baixar, onde a temperatura média da superficie (Tinicial)
variou entre 30,59 + 4,03 °C, chegando a média (Ttina) de 36,95 °C + 7,27 no final das amostragens.
Entre este periodo (9:00h — 12:00h), houve um aumento médio de 14,65 % no nimero de tocas
com cupulas, sendo positivamente relacionado com o aumento da temperatura da superficie do
solo. Resultados similares foram vistos em Austruca lactea, onde uma maior frequéncia de semi-
domos construidos pelos machos tambeém foi relacionada a fatores abioticos, neste caso, com a
temperatura do ar (Takeshita et al. 2018). Por outro lado, em outro estudo com L. leptodactyla, a
construcdo de cupulas também foi positivamente relacionada com o aumento da densidade de
machos (De O. Rodrigues et al. 2016). Em nosso estudo, a densidade de machos foi amostrada
indiretamente pela contagem total de tocas escavadas. N&o houve diferencas na quantidade de
tocas inicial (16,76 * 4,12) e final (17,14 + 4,43) ao término das coletas, evidenciando apenas a
construcdo de novas cupulas. Deste modo, a ocorréncia de estruturas sedimentares construidas
pelos caranguejos chama-maré podem ser moduladas em diferentes contextos, tais como; condicao
nutricional, selecdo sexual (Backwell et al. 1995; Kim et al. 2008) ou competicdo (De O. Rodrigues
et al. 2016). Em nosso estudo, ela também parece estar relacionada com a temperatura da
superficie. Por outro lado, elas podem ser construidas porque machos e fémeas se tornam mais
ativos na superficie com o aumento da temperatura. Muitos organismos ectotérmicos se aguecem
sob o sol para alcancar maior temperatura corporal para um desempenho 6timo (Barnard et al.
2012; Kuyucu et al. 2018) embora em dias muito quentes, temperatura corporal pode alcancar
niveis deletérios (Allen et al. 2012; Darnell et al. 2015). Assim, ap6s atingir uma temperatura
corporal 6tima, os machos de L. leptodactyla poderiam investir no aumento da eficacia reprodutiva
através da construcao de cUpulas em temperaturas mais altas. Este comportamento ja foi observado
em outros grupos, como, por exemplo, em aranhas saltadoras (Habronattus clypeatus), as fémeas
s80 mais provaveis permitir que os machos avancem para o estagio final de corte e com maior taxa

de sucesso reprodutivo nas temperatura mais altas (Brandt et al. 2018).

As tocas com cupulas mantiveram temperaturas mais frias nas camadas superiores (até
20 mm) quando comparado as tocas sem cupulas nas mesmas camadas; porém nas camadas mais
profundas (a partir de 40 mm), ndo houve regulacdo da temperatura interna. Tais resultados
corroboram em parte com as sugestdes de Matthews (1930) de que as cupulas construidas sobre a

entrada da toca de L. leptodactyla poderiam manter temperaturas internas mais frias. Por outro
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lado, mesmo as cupulas possuindo temperaturas mais amenas nas camadas superficiais, ndo houve

o efeito da diminuicdo da temperatura corporal ocasionado pelas clpulas.

Os caranguejos chama-maré possuem suas atividades frequentemente limitadas por
temperaturas extremas, enquanto defendendo suas tocas de outros machos ou se exibindo para
fémeas na superficie (Allen et al. 2012; Munguia et al. 2017). Estas variaveis ambientais podem
afetar a distribuicdo dos organismos, a fisiologia (ex: locomogdo, desidratacdo do mdasculo,
osmolaridade) e sobrevivéncia (Allen et al. 2012; Principe et al. 2018). Por exemplo, o estresse de
dissecacdo de +10% em relacdo a massa corporal ja pode levar uma reducédo na performance de
locomocdo em L. pugilator (Allen et al. 2012). Assim, o micro-habitat e o refugio podem se tornar
tracos qualitativos na sobrevivéncia de organismos ectotérmicos em temperaturas extremas. Como
outras espeécies, os machos de L. leptodactyla frequentemente entram dentro das tocas para regular
sua temperatura corporal. Embora os organismos possam mitigar algum grau de vulnerabilidade
em temperaturas extremas através do comportamento (ex: selecdo de microhabitats: Darnell et al.
2019; Chou et al. 2019), ou plasticidade fisioldgica (ex: expressdo de proteinas de choque térmicos
— “heat shock proteins”; Gehring & Wehner 1995), a temperatura natural do habitat exerce grande
influéncia nos animais ectotérmicos, como observado no presente estudo nos machos de

L. leptodactyla.

Interessantemente, em nossas experimento de filmagens, os machos com cupulas tiveram
uma reducdo percentual de até 9,40% da temperatura corporea, enquanto 0s machos sem cupulas
foram até 2,31% mais quentes do que o sedimento. Além disso, os machos com cupulas
permaneceram mais tempo fora das tocas, e fizeram mais movimentos de exibicdo do que os
machos sem cUpulas. A combinacdo destes resultados demonstra que a presencga das estruturas
sedimentares pode ter impacto no comportamento e na temperatura corporal dos machos de
L. leptodactyla. A construcdo de cupulas € um comportamento custoso, que demanda tempo e
energia diariamente, ap6s subsequentes marés (Matsumasa et al. 2013). Em Leptuca beebei, por
exemplo, machos que constroem pilares gastam mais tempo em sinais de exibicéo (cortejo) do que
machos ndo construtores (Christy 1988). Ao entrar na toca, 0s caranguejos chama-maré
minimizam as chances de reproduzir, como custo de regular sua temperatura corporal (Powers &
Cole 1976; Allen et al. 2012). Os machos de L. leptodactyla construtores de cupulas parecem
maximizar o seu tempo fora da toca, cortejando mais fémeas, na tentativa de aumentar sua chance
reprodutiva do que os machos sem cupulas. Uma hipotese € que talvez os machos com cupula de
L. leptodactyla podem usar das temperaturas mais amenas nas camadas superficiais das tocas (até
20 mm), regulando sua temperatura corporal mais rapido que os machos sem cupulas, sem

necessidade de recuar até o fundo, sem permanecer muito tempo dentro das tocas. A falta de



39

significancia entre a temperatura corporal dos machos com e sem cupulas no experimento 2.3 pode
ser devido ao efeito de amortecimento (“buffer”’) da temperatura corporal dos machos medidos.
Por exemplo, neste experimento, embora tenhamos selecionados somente machos que estavam
ativos fora das tocas, n6s ndo temos certeza quanto tempo eles ficaram expostos antes das
medic¢des. Por outro lado, nos machos das filmagens, € notorio que que eles permaneceram quase
todo o tempo expostos antes das medicOes da temperatura (pelo menos 1500 segundos). Embora
0s resultados do experimento 2.3 possam ser importantes para explicar as diferengas nas
temperaturas das camadas internas das tocas com e sem cupula, a incerteza de tempo em que 0s
machos de L. leptodactyla permaneceram expostos pode mascarar importantes diferencas de
temperatura corporal que conseguimos controlar no experimento de filmagem dos
comportamentos. Assim, nos machos de L. leptodactyla, a clpula parece ter evoluido para elucidar

importantes funcdes comportamentais e fisioldgicas acima do solo.

5.2 Mudangas de cor de machos com e sem cupulas e a relacdo com a temperatura

Em relacdo a coloracdo, nossos resultados demonstram dois potenciais processos que
determinam a mudanca de cor nos machos de L. leptodactyla: a relacdo com a temperatura
corporal, e o efeito comportamental associado a construcdo de estruturas sedimentares. Estes
resultados indicam um efeito comportamental multifuncional da cor, exercendo papéis importantes

na sinalizacao sexual e termorregulacéo.

A coloracdo dos organismos pode desempenhar importante papel na termorregulacéo,
principalmente em organismos ectotérmicos que sao restringidos pelas altas temperaturas (Darnell
et al. 2013). Nosso experimento 2.3 mostrou que a carapaca e o quelipodo dos machos de L.
leptodactyla foram ligeiramente menos ricos em cor ou mais palidos (menos saturados), com o
aumento da temperatura do corpo. A associacdo da correlacdo da saturacdo com a temperatura do
corpo pode ser um importante indicativo de alteracdo de saturacdo como possivel mecanismo
termorregulador. Mecanismos de mudanca de cor em curtos periodos de tempo podem auxiliar 0s
machos a ficarem mais tempo expostos durante a maré baixa, sem alcancar seus limites termais

em temperaturas extremas (Allen et al. 2012; Darnell et al. 2013).

Estudos tém mostrado que individuos mais escuros sdo aptos a acumular maior radiacéo solar
e aumentar sua temperatura corporea, enquanto individuos mais claros podem ter vantagens em
evitar temperaturas letais (Wilkens & Fingerman 1965; Kronstadt et al. 2013; Kuyucu et al. 2018).
As mudangas de cor em relacdo a temperatura ocorrem através de rapidas respostas dos

cromatdforos (Silbiger & Munguia 2008), presumivelmente através do aumento da concentracéo
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dos pigmentos escuros, enquanto que ha uma dispersdo dos pigmentos brancos, levando uma maior
refletancia dos raios solares, e menor absorcdo de calor (Fingerman 1997; Umbers et al. 2014).
Em L. leptodactyla, onde a reproducdo é quase restrita ao verdo (Masunari 2012), machos de
coloracdo mais claras que vivem em areas nao vegetadas podem se beneficiar de uma protecao
passiva ao superaquecimento. Nossos resultados das métricas de cor do experimento pareado sob
a incidéncia solar mostraram que os machos mais escuros foram mais ricos em cor (mais saturados)
do que 0s machos claros. Eles esquentaram mais rapido e tiveram maior temperatura corporal final
(39,5°C) do que os machos mais claros (37,9 °C) —em média 1,06 °C + 0,88 (Figura 10). Mudancas
na temperatura corporal de 0,5 — 1 °C podem ter um efeito substancial no desempenho dos machos,
especialmente em temperaturas extremamente quentes proximos a seu limite térmico (Darnell et
al. 2013). Por outro lado, ao final dos experimentos, os machos em geral diminuiram sua saturacao,
indicando possiveis respostas ao estresse térmico. Similarmente, em nossas filmagens, os machos
com cupulas tiveram maior brilho e menor saturacdo na carapaca, e consequentemente menor
temperatura corporal. Nos chama-maré, a diminui¢do da saturacéo (carapacas mais palidas/opacas
em cor) e maior brilho (0 qudo claro ou escuros os caranguejos podem ser) podem estar
relacionados com mecanismos termorregulatorios. Por exemplo, em Austruca lactea, as carapacas
dos machos foram mais brancas (maior brilho) em meses mais quentes e menos brancas (menor
brilho) nos meses mais frios (Takeshita 2019). Estudos com os chama-maré mostram uma relagdo
do brilho com a termorregulagéo (Silbiger & Munguia 2008; Kronstadt et al. 2013; Takeshita
2019). Neste contexto, foi demonstrado que em L. pugilator, individuos expostos a temperaturas
quentes mudaram sua coloracdo da carapaca para cores mais claras, enquanto aqueles expostos a
temperaturas baixas, uma coloracdo mais escura (Silbiger & Munguia 2008; Munguia et al. 2013).
Além disso, em M. pugnax, caranguejos mais escuros alcangaram até 2 °C a mais na temperatura
corporal, quando expostos a luz do sol se comparado a machos mais claros (Wilkens & Fingerman
1965). Assim, embora o brilho é o mais importante componente afetando a absorcéo da radiacdo
solar (Smith et al. 2016), os efeitos combinados do brilho e da saturagdo da carapaca podem ser
importantes preditores que explicam as estratégias que os machos de L. leptodactyla utilizam para

controlar a temperatura corporal.

A diferenca de cor entre 0s machos com e sem cUpula também pode estar relacionada com a
sinalizacdo sexual. Os caranguejos chama-maré machos sdo mais conspicuos do que as fémeas,
transmitindo informacOes importantes para as fémeas durante a escolha sexual (Detto 2007;
Cummings et al. 2008). Em Afruca tangeri por exemplo, em um canal de discriminagéo de cor na
visdo dos caranguejos chama-maré hipotético, a refletdncia (brilho) das partes internas do
quelipodo (dactilo e polex) apresentaram maior contraste com o céu azul, enquanto que as partes

externas do quelipodo apresentam maior conspicuidade contra os fundos ligados a substratos
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claros, escuros e vegetados (Cummings et al. 2008). Em nosso estudo, a combinacao das métricas
de cor dos machos de L. leptodactyla talvez possa gerar um maior contraste com o fundo
(“background”) da cupula ou sedimento arenoso (mais claros), sinalizando que seus portadores
estdo aptos a se reproduzir. Por exemplo, um maior brilho da carapaca e/ou uma coloracdo mais
conspicua da carapaca (ex: menor verde em cor) e do quelipodo (ex: maior satura¢do) nos machos
com cUpulas podem garantir maior detectabilidade ao receptor, mesmo em longas distancias. Neste
contexto, os lagartos voadores (Draco sumatranus) sdo capazes de orientar sua barbela (“dewlap )
de acordo com a posic¢éo do sol, aumentando a refletancia nos comprimentos de ondas da luz azul
e UV, resultando em um maior contraste de sua barbela em relacdo ao habitat, aumentando a

conspicuidade do sinal (Klomp et al. 2017).

Nosso estudo foi conduzido durante o pico reprodutivo de L. leptodactyla, entre os meses
quentes de verdo (Masunari 2012; De O. Rodrigues et al. 2016). Em razdo das altas temperaturas
se sobreporem com a reproducao, nds encontramos que a colorag¢do nos machos de L. leptodactyla
pode apresentar um efeito sinérgico com a construcdo das estruturas sedimentares. Os machos
ajustaram a coloracdo da carapaga em relacdo as variagfes da temperatura corporal. Além disso,
0s machos claros foram menos quentes sob a incidéncia solar, enquanto os machos com cupulas
tiveram menor temperatura corporea em relacdo a temperatura da superficie no experimento das
filmagens. Através de nosso conjunto de experimentos, nos ressaltamos a importancia das métricas
de cor no controle térmico dos machos de L. leptodactyla. O brilho e a saturagdo podem ser 0s

maiores percursores na regulacdo térmica dos machos construtores de cupulas de L. leptodactyla.

5.3 Conclusdo

Os machos de L. leptodactyla constroem clpulas acima de suas tocas, e estas estruturas
fornecem menores temperaturas nas camadas superiores das tocas. Além disso, 0s machos tendem
a ajustar sua saturacdo em maiores temperaturas, e machos com cores mais claras aqueceram
menos que 0s machos de cor mais escuras (mais saturados) quando expostos ao sol. Estes
resultados demonstram a importdncia das clpulas e da cor com possiveis mecanismos
termorregulatorios dos machos de L. leptodactyla.

Na natureza, no entanto, organismos respondem aos estimulos de maneira simultanea. Neste
sentido, a combinacdo da presenca da cupula plus coloragdo garantiu que os machos tivessem
menores temperaturas corporais e ficassem mais tempo expostos em atividade sob a superficie.
Portanto, sugerimos que ambos atributos combinados, cupula plus coloracdo, sdo selecionados
para a termorregulacdo dos machos de L. leptodactyla, o que permite a esta espécie habitar bancos
arenosos ndo vegetados, limitados pelas altas temperaturas. Assim, da mesma forma que outras

caracteristicas comportamentais, o efeito sinérgico da cor e a presenca das estruturas sedimentares
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podem permitir que 0os machos permanecam na superficie expostos por periodos mais longos,
aumentando o sucesso reprodutivo, mesmo que esta sinergia ndo tenha funcgdes fisioldgicas
primarias na termorregulacio. E importante ressaltar que experimentos comportamentais e
fisiolégicos combinados sdo necessarios para explicar os mecanismos evolutivos por traz das

cUpulas e da coloracdo e de outros comportamentos observados nos caranguejos chama-maré.
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