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Fiddler Crab

The fiddler crab fiddles, glides and dithers,
dithers and glides, veers; the stilt-eyes
pop, the legs prance, the body glides, stops,
the front legs paw the air like a stallion,

at a fast angle He veers fast, glides, stops,
dithers, paws.

The water is five shades of blue. On the rocks

of the reefridge the foam yelps leaping, the big rock

here is glutted with breathers under their clamped clasp,
scarab shapes and tiny white and black whorls.

The lacy wink lapses, behind it the black lustre

lapses and dulls.

[ saw the fiddler crab veer, glide, prance,
dither and paw, in elliptical rushes

skirt the white curve and flatten on the black
shine. He veered in a gliding rush

and up to piled sand and into a trembling hole
where grains fell past him

[ imitated him with my five fingers, but not well.
Nothing else moved on the sand. He came out.

My hand cast a shadow. He raised a notch and ran
in tippity panicky glide to the wave’s wink.

Each entirely alone on his beach; but who

is the god of the crab?

On the balcony over the rocks two hours later
The Spanish-Chinese boy brought him to show.
His stilted eyes popped over three broken legs
but he ran with the rest of them over the edge
and died on the point of the drop down

twenty feet.

So it is simple: he can hurt

and then he can die. In all his motions

and marine manoeuvres it was easy to miss
on the sand how I should know him and he me
and what subject matter we have in common.
[tis our god.

Josephine Jacobsen, In the crevice of time, 1995.



RESUMO

Dentre as estruturas sexualmente dimdrficas mais notadas do reino animal, o quelipode
assimétrico dos machos de chama-maré (Uca, Decapoda: Ocypodidae) se destaca por ser
empregado em movimentos de corte conspicuos e energeticamente custosos chamados
acenos. Os acenos sdo um comportamento Unico na familia Ocypodidae e, no género Uca,
se caracterizam por apresentar padrdes distintos para cada espécie compondo uma
assinatura caracteristica de cada uma. No entanto, apesar de muito estudado, pouco se
sabe sobre a estrutura e dinamica temporal desses displays e investigacdes quantitativas
acuradas sobre esses elementos sdo necessarias para o seu entendimento. Assim, o
objetivo do presente estudo é descrever e comparar a estrutura tridimensional e a
dindmica temporal dos acenos de trés espécies de Uca do litoral paranaense, buscando
compreender seus padrdes e variagdes a fim de encontrar relagcdes do comportamento
entre as espécies. 0 método de Procrustes e a Analise de Componentes Principais foram
utilizados para caracterizar a trajetdria tridimensional dos acenos de cada espécie e a
variacdo ao longo do tempo na velocidade do quelipode durante o display. Os padroes
dos acenos revelaram elementos que dificilmente sdo percebidos a olho nu e que
caracterizam cada espécie por acenos mais circulares, verticais ou cruzados. Embora a
variacdo na trajetoria do quelipode de cada espécie em geral possa ser descrita por
variacoes de formas elipticas simples, houve variacio consideravel no padrio temporal
da velocidade do aceno. Em particular, U. mordax e U. burgersi foram caracterizadas por
deslocamentos na forma de pulsos, enquanto U. maracoani apresentou variagdes
continuas na velocidade ao longo do aceno. A quantificagdo detalhada dos acenos em
caranguejos chama-maré revelou um nivel de complexidade pouco conhecido em
estudos desses comportamentos e sugere a possibilidade da transmissao de diversas

informacgoes sobre reconhecimento e preferéncia de machos nas diferentes espécies.

Palavras-chave: Comportamento de corte. Padroes. Variacdes.



LISTA DE FIGURAS

FIGURA 1. Dimorfismo sexual €m UcCq...........ccverrimrimeinnininesese s 10
FIGURA 2. Seqiiéncia de movimentos que compdem um aceno completo................. 11
FIGURA 3. Mapa dos PONt0S A€ COLELA. ... ummrmrrrrmerseenssesessseessssessssssssssssssssssssesssssssssssnes 16
FIGURA 4. Foto do aparato tripé, cimera € eSpelho.......ins s 17
FIGURA 5. Visdo pela camera e eixos capturados para analise tridimensional........ 18

FIGURA 6. Fluxograma dos principais passos tomados para a analise de dados

do presente trabalio. ... —————_———————— 20
FIGURA 7. Etapa de marcagies de PONLOS.......oeeeeeeeesmessmesssesssssssssssssessssess sessssssesens 21
FIGURA 8. Posicdes encontradas € SEUS COAIZOS....uuummmrmemmenmeeeessees sossessssessssessees 22
FIGURA 9. Trés principais inclinagdes observadas em campo.........coeeeeesseeesse e 28

FIGURA 10. Resultados da analise de componentes principais para Uca

DUE G OTSIcuuretrreeersereeeseeessesessas s s s es s s bR S R e R RS bR 30
FIGURA 11. Grafico da analise de componentes principais das variaces de

forma dos aCeN0S A€ UCH DUIGEISi..cnreneenseessesssesssesssssssssesssssssssssssssssssssssssssassssssssssssans 31
FIGURA 12. Resultados da analise de componentes principais para Uca mordax.. 33
FIGURA 13. Grafico da analise de componentes principais das variaces de

forma dos acenos de UcCA MOTAAX.....ceeeeenseeeseeesmeessssesssssssssesssssssssssssssssssssssssssssssssssssesens 34
FIGURA 14. Resultados da analise de componentes principais para Uca

A Te Y s (oo 1 A S OSSP 36
FIGURA 15. Grafico da analise de componentes principais das variaces de

forma dos acenos de Uca MATrACOANI .....ierossessssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssnss 37

FIGURA 16. Formas médias dos acenos das espécies Uca burgersi, Uca

MATACOANT € UCA MOTAAX . vvurererrsreersreeesssessssesssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssasssssesssssssssssssssssessssans 39
FIGURA 17. Velocidade relativa tomada durante os acenos de Uca maracoani...... 41
FIGURA 18. Velocidade relativa tomada durante os acenos de Uca burgersi......... 42
FIGURA 19. Velocidade relativa tomada durante os acenos de Uca mordax............. 42

FIGURA 20. Boxplot dos dados temporais das trés espécies do estudo.......ccuuerrreen. 43



LISTADE TABELAS

TABELA 1. Numero de individuos filmados e o total de acenos analisados por

espécie



SUMARIO

3. MATERIAIS E METOD OS oottt sttt 005805 80550 510 1t v s s s s s s
3. 1. DiStribui A0 de @SPECIES..uuu uireiercrresussss s sssssseesrsnssssss s ssssesesersnsns s sss s ses s sessesensusus s
3.2. COleta A@ AAO S uuuuuiirrererenensussssussnsnsnesrsensnsns s s s sne v senon sns s s s 40w wenansns an sus s s s wesensnssne
3.3. ANALISE A€ A0S ceruusrun s rus s sus s sus s sus s s s s s s s s s s 0 0 s s i s
3.3.1. DigitaliZAcA0 A0S POITO S uuuusrererenensus s sus sesnesesenansns s s s s sns s sesansns s sus s s s sessnsnssususs
B3 700 T80 ) 1 Lol 04 0
3.3.3.Investigacao dos padries € VAriaC €S . e s seses s sesenesss sas sesesss s sesesss s e
3.3.4. TIPOS (1@ QACEII0 S ruuusrrerrcenensssus s sas ensns s sus s suswesesensns s sus s 40 0 sesansns s 0 0 50 06 sen o sns s s s
3.3.5. Velocidades dO ACEMNO0 ... uu e sesessnsss s s s snsnesesensnsns s s s sns s sensnsns sn sss s s s sensnsnssns
4. 1. INCLIN@GD @S wuvercenvusus s enseseeersenansus s e s sne s semensns s s s e o sem w0 s 0 0 w0 0850800200 0 0 0 000 0 08 SR 8008
4.2.Variacdes intraespecifiCas NOS ACENOS cuuuuuurwususus s sussesersrsnssssss s sessesessnsnssnsss s s
4.3 COTIS@IISO S uuentus u sessnsnsss snsenansss s 4es an s0s o 45828 508 4 45848 808 4 40848808 4 4085848 848 4 A58 B8 R4S 4 00808808 10 00008 BRS B0 1 0
4.4, TIPOS (1@ ACEIIOS truuu surcerus s sursesns s sursesns s sassrsns orsesas s sns s sas s 5058228 3 50558208 25 505 58200 20 200 08200 28 0 00
ST V4 1Yol 1 b o LT
5.1 INMCHITMAGD @8 urrus s sur e ees s sar e ses s s nrsem s s sem s s sem s s 0 00 2 s 0 w00 00 0 08 50000 0 08 500 00 201 00 w0028 201 0 000
5.2.Variagoes intraespecifiCas N0S ACENO0S s s s s sus s sss s sus s s snss
5.3 COMIS OIS OS uuuu tereaeus e sesem s s e sem s s s nes s sus s wes om0 0 18£8 200 4 40858805 1 0 00858 203 0 15858 200 1 05808803 1 0002200 200
5.4 TIPOS (A€ ACEIIOS uueerus s sureerus s serceens s sursr sursrses s s sessnsas o s s sas s s o 20 3 50858208 23 00 08200 20 00 0020000
LTI VA7) (4 0 s = T L
6. CONCLUSOES ..ottt ut s et s0s s 5010 0 5 8 55 5 8 5 5 55 s e 0
7.REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS......co.vc.ex s see e v ces e s e e s s e s e e s s e

14
15
15
15
18
18
23
23
25
26
27
27
28
38
40
41
44
44
44
46
48
48
50
51



1. INTRODUCAO

Dentre os fendmenos que mais intrigavam Darwin durante o desenvolvimento de
sua teoria de selecdo natural estava a divisdo de papéis entre machos e fémeas (Darwin,
1871). Em particular, caracteristicas como estruturas e cortes extravagantes podem
incorrer em aumentos nos riscos de predagao e severos custos energéticos, gerando um
potencial conflito entre selecao natural e selecao sexual (Kirkpatrik, 1987; Searcy, 1982;
Andersson, 1994; Stearns & Hoekstra, 2000). As resolucdes destes conflitos ndo sao
necessariamente alinhadas entre os sexos, dado que a competi¢do por parceiros pode
ocorrer até em organismos unisexuados na troca de material genético (Kodric-Brown &
Brown, 1987). Entretanto, a mais freqliente causa da selecdo sexual é o cuidado parental
e os diferentes niveis de investimento entre os sexos (Andersson, 1994). Dentre as
principais explicacdes dos motivos que levaram o aparecimento de caracteristicas
sexuais, muitas vezes extravagantes, estdo a selecdo em caracteristicas sexuais ligadas a
conflitos por parceiras e a preferéncia das fémeas (Williams, 1975). Contudo, esta na
preferéncia das fémeas por determinadas caracteristicas o foco de grande parte dos
estudos sobre selecdo sexual do reino animal, e a evolucdo de tal preferéncia por
determinadas caracteristicas ainda é um assunto muito controverso e base do
surgimento de varias teorias (Searcy, 1982; Kirkpatrick & Ryan, 1991; Smith &
Montgomerie, 1991; Williams, 1992).

Conflitos intra- e intersexuais frequentemente se manifestam em morfologias
exageradas, como chifres, espinhos e garras, os quais sdo empregados como armas na
conquista por territorios e acesso as fémeas (Berglund, 1996; Emlen, 2008). Dentre os
casos mais conhecidos de estruturas sexualmente dimdrficas estdo os machos de
caranguejos chama-maré, se destacando pelos seus quelipodes altamente assimétricos.
Essas estruturas podem exceder cinco vezes o tamanho do quelipode menor e dos dois
quelipodes simétricos das fémeas (Figura 1, Borges et al.,, 1999; Rosenberg, 2002). O
quelipode avantajado dos machos possui grande papel social e é utilizado em uma
diversidade de contextos, incluindo a defesa de territério e a corte de fémeas através de

acenos (Crane, 1975; Christy & Salmon, 1984; Pope, 2000, 2005).
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Figura 1. Uca pugnax: Dimorfismo sexual, fémea com dois quelipodes pequenos entre dois
machos com seus quelipodes avantajados.

Fonte: Michael S. Rosenberg ®.

Os acenos sao displays visuais realizados com as garras avantajadas e estdo entre
0s comportamentos sociais mais tipicos caracteristicos de varios géneros da familia
Ocypodidae (Crane, 1975; Zeil & Hemmi, 2006). Porém, é no género Uca que 0s acenos
com o quelipode avantajado apresentam uma grande diversidade composta por um
vasto repertorio de movimentos e velocidades ao ponto que cada espécie possui uma
forma unica e padronizada deste comportamento, compondo uma assinatura padrio
que permite o reconhecimento das espécies em campo (Crane, 1975; Hyatt, 1977;
Doherty, 1982; How, et al.,, 2009; Perez et al., no prelo). Além disso, esses padrdes
podem ser acompanhados com os acenos do quelipode menor e pelos movimentos dos
pereépodes (Crane, 1975; von Hagen, 1982). A presenca e intensidade desses
movimentos auxiliares também compdem a identidade do display (Crane, 1975).

O comportamento de aceno em si consiste em movimentos circulares e verticais a
frente, acima e lateralmente ao corpo, podendo ser divididos em trés etapas: movimento
ascendente, momento de apice e movimento descendente do quelipode (Figura 2, Crane,
1975; Jordao et al, 2007; How et al, 2008; Perez et al, no prelo). Por serem
essencialmente direcionados as fémeas e machos intrusos, a intensidade e freqiiéncia
destes displays estdo diretamente ligados a fatores sociais, porém também podem sofrer
influéncias de fatores ecoldgicos. Entre eles, os mais influentes incluem época

reprodutiva, temperatura, disponibilidade de alimento, idade, presenca de intrusos ou
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fémeas, (Hyatt, 1977; Doherty, 1982; von Hagen, 1982; Jennions & Backwell, 1998;
deRivera & Vehrencamp, 2001; Jordao etal., 2007; How et al., 2008; Milner et al., 2010;
Kim et al, 2010).

Figura 2. Seqiiéncia de movimentos que compdem um aceno completo (d). Movimento de subida
ou ascendente (a); Momento de apice ou pico do aceno (b); Movimento de descida ou

descendente (c).

0 surgimento da grande diversidade interespecifica do comportamento de aceno
ainda se mantém obscura, no entanto, algumas hipdteses para o seu surgimento sio
baseadas em fatores que influenciam no formato do comportamento de aceno desses
animais. Em particular, a preferéncia das fémeas pode exercer grande influéncia na
selecdo dos displays. Varios estudos apontam a preferéncia por certas velocidades,
alturas ou movimentos especificos, porém nio ha um elemento fixo e preferencial de
todas as espécies, gerando a diversificagdo do comportamento (Pope, 2000, 2005; Murai
& Backwell, 2006; Callander et al., 2012). A sele¢do pelo formato dos acenos também
pode ser influenciada pelo padrido de coloracdo do quelipode, onde momentos mais
conspicuos do display estdo associados a exposicdo de partes mais claras e chamativas
do quelipode (Cummins et al., 2006). Os machos também podem tender a apresentar
determinadas posicoes em relagdo a fémea durante o comportamento de corte. A
orientacdo padrio adotada evidencia elementos preferéncias do aceno as fémeas na
escolha do parceiro. Desta forma, esses elementos especificos podem ter sofrido maior
pressao, se destacando dos demais (How, 2007; Land & Layne, 1995). Outro fator crucial
sdo as diferencas espécie-especificas de tamanho e proporg¢des entre partes do corpo e o
quelipode avantajado. A distribui¢cdo de peso e o equilibrio do animal durante o aceno
teriam grande influéncia na forma do display (How et al., 2009; von Hagen, 1982). Assim,
por questido de limitacbes fisicas, as espécies com diferentes proporcdes teriam

capacidade de acenar em determinadas maneiras. A maioria das espécies possui uma
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distribuicdo organizada de acordo com as preferéncias de sedimento e outros fatores
ambientais como umidade, irradiagdo solar, temperatura e vegetagcdo (Crane, 1975;
Masunari, 2006; Bezerra et al,, 2006). Como estes ambientes muitas vezes se sobrepdem,
muitas espécies acabam ocorrendo de forma simpatrica. Desta forma, é essencial para
estes animais o reconhecimento de conspecificos. Assim, erros no reconhecimento da
sinalizacdo entre machos e entre machos e fémeas de espécies diferentes sdo outra fonte
de selecdo sob o aceno, favorecendo a diversificagcdo contrastante no comportamento de
corte entre animais simpatricos e no grupo como um todo (Salmon & Atsaides, 1968;
Crane, 1975; Salmon et al, 1978; Doherty, 1982; Kitaura & Wada, 2006; How, 2007;
How et al., 2009).

Apesar de toda essa diversificacdo do comportamento, no género Uca, os acenos
sdo tradicionalmente classificados em somente duas formas - simples ou complexos -
seguindo as relacdes filogenéticas do grupo com base na correlacio do padrio
morfolégico da distancia interorbital com a forma do aceno. Essa classificacao segue o
maior investimento parental das fémeas e a estratégia de copula da espécie, o qual teria
levado a evolugdo dos acenos de formas mais simples para mais complexas nos grupos
mais derivados (Crane, 1975; Christy & Salmon, 1984; Christy & Salmon, 1991). Desta
forma, as linhagens mais basais, com distancia interorbital estreita, apresentam uma
estratégia de copula onde as fémeas possuem suas tocas e avaliam os machos que
cortejam ao passarem por elas. A cdpula é realizada na superficie da toca das fémeas e
os acenos dos machos sdo mais simples e basicamente verticais, consistindo no
levantamento e abaixamento do quelipode. Por outro lado, nas espécies mais derivadas,
com distancia interorbital grande, os machos possuem seus territérios ao redor de suas
tocas e cortejam as fémeas que passam por ali. Apés o macho ser escolhido por uma
fémea, a cdpula ocorre dentro da toca do macho. Nessas espécies os acenos apresentam
componentes tanto verticais como horizontais, podendo ser muito mais diversos entre
as espécies por apresentarem mais componentes visuais (Salmon & Atsaides, 1968;
Crane, 1975; Christy, 1982). Além disso, os machos das espécies de Uca também podem
apresentar, dentro das espécies, mais de um tipo de aceno padronizado na sua forma
geral (Crane, 1975; Jordao et al, 2007; How et al., 2008). Esses “tipos” podem estar
relacionados ao contexto social em que o animal esta vivenciando, porém identificar o
motivo pelo qual o animal acena de formas diferentes é uma tarefa muito dificil (How et
al., 2008; Muramatsu, 2010). No entanto, apesar dos tipos diferentes de acenos, o
padrao geral de cada espécie continua apresentando diferencas ainda mais expressivas

(Crane, 1975; von Hagen, 1982; How, 2007).
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Muitos trabalhos foram conduzidos na tentativa de assegurar a classificacdo de
acenos derivados e ancestrais. Porém, alguns fatores ainda deixam duvidas quanto a sua
confiabilidade, dado que algumas espécies ndo seguem essa classificagdo e outras
podem apresentar ambas as categorias de acenos ou estratégia de copula (Crane, 1975;
Murai et al., 1987; Koga et al,, 1998; How, 2007; How etal.,, 2009). Além disso, teorias
sobre surgimento e diversificagdo convergente dos acenos tem sido discutidas, levando
cada vez mais a idéia de que a complexidade do comportamento no grupo teria surgido
mais de uma vez e ndo possuiria relagdo direta com o ambiente ou com a filogenia do
grupo (Salmon & Zucker 1988; Levinton et al., 1996; Sturmbauer et al, 1996; Perez et
al., no prelo).

Andlises com uma abordagem evolutiva de grupos aparentados de caranguejos
dos géneros Ilyoplax e Macrophthalmus também evidenciaram convergéncias na
evolucdo do comportamento de aceno (Kitaura et al., 2006; Kitaura & Wada, 2006).
Porém, apesar do fato de filogenias moleculares terem sido empregadas nestes estudos,
a analises foram baseadas em uma classificagcdo qualitativa da forma dos acenos. Outros
trabalhos mais detalhados com caranguejos chama-maré como o de How etal. (2009)
investigaram melhor a estrutura dos displays, porém nao houve andlises consistentes
para revelar o sinal filogenético do comportamento. Somente recentemente Perez et al.
(no prelo) revelou convergéncias nos acenos de 19 espécies de Uca, embora a andlise
tenha sido conduzida somente com os dados temporais dos acenos. Desta maneira, ha
uma grande lacuna de informagdes quantitativas da estrutura dos acenos que nunca
foram capturadas. Para tanto, andlises tridimensionais do design médio dos acenos de
cada espécie de Uca bem como a investigacao das variagcdes entre os individuos de uma
espécie sdo indispensaveis para apontar quais padroes sdo seguidos e se suas variacoes
sdo contrastantes. Portanto, o presente trabalho busca determinar metodologias
adequadas na obtencdo da estrutura dos acenos a fim de revelar aspectos nunca vistos
antes em trés espécies do litoral Paranaense. As andlises avangadas aplicadas podem se
revelar uma grande ferramenta na investigacdo da evolucdo do comportamento tao

Unico.
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2.OBJETIVOS

2.1. Objetivos gerais.

0 presente estudo objetiva investigar e descrever a estrutura espacial e temporal
dos acenos de trés espécies de Uca do litoral paranaense. Em particular, sdo aplicados
pela primeira vez métodos de morfometria geométrica tridimensional na busca por

padroes e variagdes que caracterizem o comportamento de cada uma e entre elas.

2.2. Objetivos especificos.

2.2.1. Avaliar quantitativamente as trajetérias e delinear as principais variagdes de

forma dos acenos de trés espécies do litoral paranaense, U. burgersi, U. maracoani e U.

mordax;

2.2.2. Descrever as variagoes na inclinagcao corporal observadas durante os acenos

das espécies estudadas;

2.2.3. Descrever os principais tipos de acenos identificados e avaliar a existéncia

das diferencas apontadas visualmente entre eles;

2.2.4. Investigar a dindmica temporal dos acenos buscando compreender

elementos ndo evidenciados nas analises morfométricas.
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3.MATERIAIS E METODOS

3.1. Distribuicido das espécies.

0 género Uca é composto por 97 espécies de caranguejos semi-terrestres tipicos
da zona entre marés em estuarios e baias de clima tropical, subtropical e temperado
quente (Crane, 1975; Christy & Salmon, 1984; Pope, 2000; Masunari, 2006; Rosenberg,
2001). Na baia de Guaratuba e na baia de Paranagud, no estado do Parang, esses animais
possuem uma distribuicdo fortemente simpatrica dada a sobreposicdo de fatores
ambientais favoraveis a cada espécie (Masunari, 2006; Bezerra et al, 2006). Varios
padrdes de distribuicdo sdo observados, U. maracoani se destaca pela preferéncia por
solos lodosos e intertidais ao passo que U. burgersi é freqliente de locais secos e
arenosos entre as zonas inter e supratidais com algum grau de cobertura vegetal
(Masunari, 2006; Bezerra et al, 2006). Por fim, U. mordax é a Ginica espécie que ndo co-
ocorre com outras espécies do litoral Paranaense devido a sua preferéncia por baixa

salinidade dentro da baia de Guaratuba (Masunari, 2006; Bezerra et al, 2006).

3.2. Coleta de dados.

Visando abranger as espécies deste trabalho, a coleta de dados foi feita em trés
locais principais nos municipios de Pontal do Parana e Guaratuba (figura 3). Filmagens
dos machos em comportamento de aceno foram feitas nos meses mais quentes e de
maior atividade reprodutiva: outubro, novembro e dezembro de 2010; janeiro, fevereiro,
marco, abril, novembro de 2011, sempre durante a maré baixa de quadratura ou sizigia
dependendo da lua de maior atividade de cada espécie, com o auxilio de cameras
filmadoras (Panasonic SDR-H40 ou JVC GZ-MG330), espelho de 40x20cm, e tripé de 90

cm de altura.
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Figura 3. Mapa dos pontos de coleta nos municipios de Guaratuba e Pontal do Parana indicados

pelos losangos vermelhos.

As gravagoes de video dos acenos foram feitas diretamente de cima com camera e
tripé. Para capturar as trés dimensdes do aceno, o espelho era posicionado préximo ao
animal e em um dngulo de aproximadamente 50 graus em relacdo ao solo, desta forma
refletindo, de maneira mais nitida possivel, para a cimera a imagem do animal em plano
horizontal e permitindo a captura do componente do eixo y dos acenos (Figura 4 e 5). Os
eixos x e z dos acenos foram capturados diretamente pela filmagem feita de cima (figura
5). Para a realizacdo das filmagens em campo, os animais mais engajados no
comportamento de aceno eram escolhidos e filmados. Cada filmagem durou em média
dez minutos, assim os primeiros minutos eram gastos na adaptacdo do animal com o
equipamento. Como os animais sdo extremamente territorialistas, dificilmente ocorria o
abandono da toca durante a filmagem. Foram registrados sete individuos das espécies U.
burgersi e U. mordax e seis individuos de U. maracoani (nimero menor de acenos pela
maior dificuldade de acesso e filmagem dessa espécie), sendo que cada filmagem
apresentava 10 acenos. Assim, ao todo foram gravados setenta acenos para cada uma

das espécies U. burgersi, U. mordax, e sessenta acenos para U. maracoani, resultando em
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200 acenos para a andlise (Tabela 1). E importante notar que o nimero de acenos

observados em campo foi muito maior daqueles filmados e usados para as analises.

Tabela 1. Numero de individuos filmados e o total de acenos analisados por espécie.

Uca burgersi Uca maracoani Uca mordax
Individuos filmados 7 6 7
Total de acenos filmados por 70 60 70

espécie

Figura 4. Foto do aparato tripé, camera (na foto, protegida do Sol com um boné) e espelho a 50°

de inclinagdo, montados para a captura dos acenos de um individuo de Uca maracoani.
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Figura 5. Visdo pela camera capturada de cima do animal com sua imagem em plano horizontal
refletida no espelho. Pontos vermelhos representam marcos que fixam o aceno em relagdo ao
animal. Eixos x e z do aceno sdo capturados da imagem de cima j& o eixo y é capturado da imagem

refletida pelo espelho.

Em campo, alguns fatores poderiam danificar a qualidade dos videos. Desta forma,
algumas medidas deveriam ser tomadas antes das filmagens. Terrenos disformes foram
corrigidos através do nivelamento do solo ou da retirada da vegetacdo na frente do
espelho para que todos os componentes dos acenos aparecessem no video. Locais com
sombreamento disforme, como sombras da vegetacdo que se moviam com o vento,
poderiam reduzir a qualidade das filmagens. Assim, nesses casos uma cobertura era
montada sobre o equipamento para sombrear todo o campo de visdo da cAmera. Por fim,
em locais muito lodosos, suportes eram colocadas sob o espelho e os pés do tripé

evitando mudangas de posicao e angulo com afundamento do equipamento.
3.3. Analise de dados.
3.3.1. Digitalizacao dos pontos.
Para a digitalizacdo dos acenos, foi usado o programa VideoPoint© (Figura 6)

(Vernier Software) que permite a divisio dos videos imagem a imagem em uma

freqliéncia de no minimo 0,035 s. Em cada imagem, foi feita a marcacdo de pontos da
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posicdo do quelipode, gerando coordenadas cartesianas da trajetéria do aceno que eram
passadas para uma planilha de onde seria construido o grafico do aceno. O inicio do
aceno era identificado pelo come¢o do movimento ascendente, ao passo que o fim do
display era mais dificil de ser identificado, sendo considerado quando o animal parava o
movimento e permanecia estatico por mais de 10 segundos, o que caracterizava um
intervalo entre acenos. O intervalo de tempo entre as imagens foi ajustado conforme o
tempo médio de duracao dos acenos de cada espécie, assim espécies com acenos muito
lentos, como U. mordax, foram marcados em intervalos de imagens maiores de até 0,102
s. Em seguida, com o auxilio de em uma televisio de 46 polegadas para maior
visualizacdo do caranguejo, quatro pontos principais eram marcados simultaneamente
em cada imagem: Um ponto entre os olhos na carapaga e um ponto na ponta do dactilo
do quelipode avantajado tanto na imagem do animal vista cima quanto na imagem do
animal refletida pelo espelho (Figura 7). O marco entre os olhos do animal serviria de
guia para a obtencdo do aceno em relagdo ao corpo, tirando os efeitos de deformacao
dos graficos com eventuais deslocamentos do animal para os lados e de subida e descida.
Para tanto, as coordenadas x e y dos marcos da trajetéria do quelipode seriam
posteriormente subtraidas pelas coordenadas x e y dos marcos entre os olhos. Esses
deslocamentos sdo muito comuns durante os acenos onde o animal sinaliza seus
movimentos de corte, checando ao mesmo tempo por fémeas férteis e machos intrusos
(Crane, 1975). Nenhum aceno apresentou escala métrica de forma que o tamanho do
animal ndo influenciasse nas analises de morfometria. Outro elemento muito presente
durante as filmagens eram as inclinagdes realizadas durante os acenos para aumentar
sua conspicuidade ou devido pequenos desniveis do solo. Assim, na maioria das
filmagens, os animais constantemente mudavam de orientagdo e inclinacdo durante os
acenos gerando uma tabela de posi¢cdes variadas que eram marcadas para cada aceno
(Figura 8). Desta forma, a fim de evitar a deformagdo dos graficos com a mudanga de
posicdo em relacdo aos eixos, todos os angulos de rotacdo durante os acenos foram
medidos em graus em relacdo ao eixo horizontal e vertical para as trés coordenadas.
Assim, foi feita uma posterior correcdo dessas orientacdes através de matrizes de

rotagao:

X=cosa*a-sena*b

Y=sena*a+cosa*b

onde a é o angulo de rotacdo, X e Y sdo as coordenadas x e y que se deseja

descobrir apds arotagdo, a e b sdo as coordenadas x e y que possuimos antes da rotagao
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(Monteiro & Reis, 1999). Para evitar erros na analise posterior, todos os graficos foram
rotacionados em x e z para a posi¢do C2 (Figura 8). Acenos canhotos também ja foram

corrigidos na planilha através da multiplicacdo das coordenadas do eixo x por -1.

Videos digitais
s
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dos pontos
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Figura 6. Fluxograma dos principais passos tomados para a andlise de dados do presente

trabalho.
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Figura 7. Imagem tirada do programa VideoPoint© para ilustrar a etapa de marcagdo de pontos,
onde: S1 é o ponto fixo entre os olhos e S2 o ponto marcado na ponta do dactilo para a captura
dos componentes do eixo y do aceno pelaimagem refletida no espelho; S3 é o ponto fixo entre os
olhos e S4 o ponto marcado na ponta do dactilo para a captura dos componentes do eixo x e z do

aceno pela imagem de cima do animal; S5, S6 e Origin 2 sdo as marcagdes para a obtengdo do

angulo de rotagdo do animal nos eixos x e z.
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Figura 8. Esquema de todas as posi¢cdes encontradas nos videos e seus codigos usados para a
analise. I. Todas as possiveis posi¢des do animal na imagem vista de cima correspondente aos
eixos x e z dos acenos; Il. Todas as posi¢des de inclinagdes encontradas na visdo horizontal

refletida pelo espelho correspondente ao eixo y.
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3.3.2. Inclinagdes.

Como indicado anteriormente, durante o comportamento de aceno, os animais
poderiam adotar certas inclinacdes em relacdo ao solo que, dependendo de suas
intensidades, poderiam deformar os acenos no eixo y. Este desvio poderia ocorrer em
qualquer momento do aceno. Muitas destas inclinagdes foram consideradas
despropositais por resultarem de pequenos desniveis no solo ou pelo fato do animal
acenar com o corpo parcialmente dentro de sua toca. Por ndo se saber se o
posicionamento do animal nesses locais inclinados era proposital ou se possuiria algum
papel na sinalizacdo de seus movimentos de corte, assim como muitos outros fatores
que poderiam afetar o aceno, o foco principal do trabalho foi mantido nos padrdes gerais
do comportamento (Crane, 1975). Para tanto, todas as inclinagdes foram corrigidas, uma
vez que o numero de acenos gravados era escasso e ndo seria possivel descartar essas
imagens, considerando os acenos como se o animal estivesse a todo o0 momento em
posicdo horizontal ao solo. Assim, para cada caso observado e descrito, uma correg¢ao

distinta deveria ser.

3.3.3. Investigacao dos padrdes e variagoes.

Para a etapa de sobreposicao dos graficos e sua posterior comparacgdo, todos os
graficos, ja corrigidos quanto as suas rotagdes, foram unidos para a investigacdo dos
padrdes e variacdes do aceno em dois niveis: entre os individuos de cada espécie e entre
as espécies analisadas. No entanto, os acenos podem apresentar varias duragdes até
mesmo entre os acenos de Unico individuo gerando graficos com mais ou menos
coordenadas. Esse nimero poderia variar de 14 até 350 pontos marcados dependendo
da espécie. Porém, para dar inicio a analise de morfometria com marcos, o nimero de
pontos deveria ser igual entre todos os acenos. A fim de tracar uma curva que seguisse a
trajetéria dos acenos e em seguida reduzisse o nimero de pontos gerando novos
igualmente espacgados, dois métodos principais foram utilizados: Polindmios e Splines. A
escolha de um ou outro método deu-se em funcio de quanto cada um se ajustou bem a
trajetdria original. Basicamente, ambos 0s métodos atuam da mesma maneira através do
ajuste de uma curva sobre os pontos brutos de forma que esta curva se aproxime a estes

dados conforme o grau do polindomio (p-1) selecionado:

Y = bo+bix+b2x2+bsx3+ ... +bp.ixp-1
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A diferenca entre os dois métodos estd na exatiddo pela qual a linha ajustada
percorre os dados brutos. O ajuste por polindmios corrigiria pequenos ruidos de
marcacdo. Assim, uma vez que se possuiam os coeficientes da curva ajustada, as
coordenadas de novos pontos agora igualmente espacados poderiam ser extraidas. Esta
abordagem é, portanto andloga ao método recentemente desenvolvido para andlises de
contornos conhecido como semimarcos (De Groote et al, 2010). Todas as operacdes de
ajuste de graficos e geracdo de novas coordenadas através das equacdes e de seus
coeficientes foram feitas através do programa estatistico R (R Development Core Team,
2011).

A posicdo dos pontos reduzidos é essencial para a posterior analise de Procrustes,
que se baseia na homologia de cada ponto entre os acenos para sobrepd-los da maneira
mais eficiente possivel. Essa sobreposicdo ocorre através de uma série de trés
operagoes: translacao, proporcionalizagdo e rotacao, onde os centros de massa de todos
os graficos sdo alinhados para o posterior ajuste de tamanho e por fim rotacionados a
fim de minimizar ao maximo a distancia entre os pontos homologos. Assim, as medidas
brutas do aceno como largura e altura nao foram capturadas, dado que a analise retira
os efeitos de tamanho objetivando buscar somente as variacdes da forma do aceno. Visto
que todos os ajustes de posi¢do ja haviam sido corrigidos, os acenos possuiam mesma
orientacdo, porém tamanhos e posi¢coes de centros de massa distintos entre si. Desta
forma, somente para a primeira fase de busca das principais variacdes de cada espécie, a
analise de Procrustes foi realizada sem a etapa de rotagdo. E importante notar que o
método de Procrustes ndo deforma, alonga ou encurta as formas dos acenos, os ajustes
descritos ndo interferem no design de forma, mas somente em tamanho e rotagdo. Assim,
uma forma média, ou consenso, também foi gerada, indicando o aceno “tipico” daquele
individuo. Em seguida, todos os consensos de cada individuo foram unidos para uma
nova analise de Procrustes, gerando a forma média da espécie.

O método de Procrustes é muito utilizado para andlises de morfometria
geométrica, comumente aplicada a estruturas morfoldgicas. No entanto, até onde é do
nosso conhecimento, esta é a sua primeira aplicacio em um estudo que oferece a
investigacdo da descricdo completa de um comportamento e em trés dimensoes. Outros
estudos comparativos da forma dos acenos de outras espécies do género ja foram
realizados, porém as andlises se basearam nos acenos em duas dimensdes e foram
fundamentadas em um método mais simples de contornos chamado Fourier (How etal,
2008, 2009). E interessante notar que, todos esses estudos de forma do comportamento
s6 puderam ser realizados pelo fato de que os acenos sdo um padrdo encontrado em

todas as espécies do género.
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Apos todas as etapas do método de Procrustes, uma matriz de distancias de
Procrustes foi gerada indicando as semelhangas e diferencas entre cada aceno, bem
como uma forma média. Assim, com esses dados, uma analise de componentes
principais da forma dos acenos foi feita a fim de revelar quais elementos da forma mais
variam ou se mantém entre os acenos dos individuos de cada espécie. Todas as
operacdes de morfometria geométrica e andlise de componentes principais foram

realizadas através do programa Morphologika®®©.

3.3.4. Tipos de acenos.

Como antes observado, as espécies estudadas no presente trabalho apresentaram
tipos de acenos que muitas vezes podiam ser identificados a olho nu em campo. Desta
forma, uma primeira analise descritiva foi feita de todos os tipos identificados. Por
conseguinte, a existéncia desses tipos de acenos nas espécies estudadas foi avaliada
através da andlise de Procrustes aplicada em todos os acenos de cada espécie
separadamente. Para esta etapa, todas as fases do método foram incluidas gerando uma
matriz de distancias de Procrustes. Esta matriz revela o grau de semelhanca pareada
entre acenos. Assim, quanto mais proximo de zero for este grau, maior é a semelhanga
dos acenos que foram comparados. Para a visualizagdo dos resultados, foi gerado um
dendrograma pelo método de UPGMA dos valores da matriz de distancia de Procrustes
através do programa estatistico R e no pacote cluster 1.14.2 (Maechler et al., 2011) onde
se formam agrupamentos baseados nos graus de semelhanca dos acenos. Com base nos
agrupamentos formados pela andlise, seria feita a confirmagdo da existéncia ou da
inexisténcia de tipos de acenos para cada espécie. O comportamento de corte como um
todo também pode mudar com variagdes ambientais (Doherty, 1982). Para tanto, a
andlise do presente trabalho foi baseada em videos gravados nas mais variadas
condicdes ambientais com maior niimero de gravacdes durante a época de atividade
reprodutiva. Como o padrdo de cada espécie é muito mais evidente que simples
variagdes de intensidade de movimentos devido as condi¢des variadas do ambiente
(Crane, 1975; von Hagen, 1982; How, 2007), este fator foi crucial para testar as
hipoteses do trabalho. Desta forma, uma boa amostragem de acenos nessas diversas
condi¢cdes otimizaria a identificacdo dos elementos do comportamento que variam mais

Ou menos.
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3.3.5. Velocidades do aceno.

Finalmente, uma andlise foi conduzida a fim de identificar os padroes e variagdes
nas velocidades dos acenos destas trés espécies. Para tanto, era necessaria a analise
sobre os dados brutos, sem a reducdo de pontos. Isso porque as informacdes de tempo
entre os pontos marcados seriam perdidas com a reducdo. Assim, nesses dados brutos
sabia-se que o tempo entre um ponto e outro era sempre constante devido a freqliéncia
entre imagens escolhida durante digitalizacdo dos dados. Outro fator importante para
esta analise era as informacdes espaciais em pixels das coordenadas dos acenos, elas
permitiram o cdlculo da distdncia também em pixels entre os pontos. Desta forma, os
valores das distancias foram divididos pela distincia maxima de modo a obter a
velocidade relativa, isso é dado uma vez que os videos ndo possuiam escalas e as
distancias em cada filmagem ndo eram constantes. A partir das informac¢des de tempo

(t) e distancia (d), a velocidade relativa do quelipode (V) é dada por:

V=d/t

foi usado para revelar a velocidade tomada entre cada ponto digitalizado. Como os
intervalos tempo em cada espécie sdo sempre os mesmos, as distancias percorridas em
cada intervalo de tempo correspondem simplesmente as velocidades respectivas do
intervalo. Graficos dessas velocidades de acenos de individuos representativos de cada
espécie revelariam acenos continuos ou em pulsos. Para facilitar a visualizacdo dos
graficos o vetor tempo foi reescalonado de forma que os acenos de cada espécie
possuissem mesma durag¢do. Por fim, um diagrama de boxplot das duragdes dos acenos

foi gerado a fim de caracterizar as duragdes médias de cada espécie.
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4.RESULTADOS

4.1. Inclinagdes.

Durante o comportamento de aceno podem ser observadas certas inclinagdes que
os machos adotavam em determinados momentos dos displays. Essas inclinacbes
poderiam ser propositais ou somente o resultado de desniveis do solo. Porém, muitas
vezes era dificil reconhecer se a inclinacdo do animal era realmente proposital ja que,
uma vez posicionado em um desnivel, ndo se poderia saber se o animal tinha a intencao
de acenar naquela inclinacdo ou nio. Assim, devido aos casos onde ndo se poderia
discernir entre inclinacdes intencionais e ndo intencionais, todos os elementos dos
acenos foram corrigidos para zero grau assim somente o movimento de aceno sem
desvios seria incluido na andlise de morfometria. No entanto, todos esses casos foram
descritos no presente trabalho. Dentre aqueles mais observados estio os que
procuravam dar énfase ao momento de pico do aceno ou o movimento de descida
(Figura 2). Entre eles, a inclinacdo do corpo do lado do quelipode avantajado durante a
subida até o pico do aceno foi a mais observada, desinclinado quando o animal voltava a
posicao inicial com a descida do quelipode (Figura 9 I.). O segundo caso mais visto era a
inclinagdo do corpo do lado oposto ao do quelipode avantajado para baixo durante a
descida do aceno, enfatizando e aumentando a velocidade do movimento descendente
(Figura 9.I1.). Nos dois primeiros casos, o animal também poderia se manter na
inclinagdo antes adotada até o fim do aceno. Por fim, o Ultimo caso se caracterizava por
uma inclinacdo para baixo no lado correspondente ao quelipode avantajado logo no
comeco do movimento ascendente (Figura 9.II1.), resultando em um aumento da
amplitude e tempo do movimento de subida. Todos os casos descritos poderiam
também ocorrer em um desnivel, estabelecendo uma inclinagao inicial que era somada

asinclinacdes do aceno propriamente dito.
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Figura 9. Trés principais inclinagdes observadas em campo durante o estudo: Inclinagdo do corpo
correspondente ao lado do quelipode avantajado para cima durante o movimento ascendente (I);
Inclinacdo do corpo correspondente ao lado do quelipode avantajado durante o movimento
descendente (II); Inclinagdo do corpo correspondente ao lado do quelipode avantajado para

baixo antes do movimento ascendente.

4.2. Varia¢des intraespecificas nos acenos.

Para a interpretacdo dos dados de variacdo de forma, os acenos foram analisados
sob trés perspectivas distintas: A visdo frontal, a visdo lateral e a visdo superior. Apesar
do fato desta ultima ser uma perspectiva dificilmente notada entre os caranguejos, ela
foi incluida na interpretacdo do trabalho a fim de permitir uma melhor visualizagdo e
compreensio dos movimentos realizados pelo animal. E importante ressaltar que todas
as descricdes que seguem foram feitas de acenos destros (desta forma, os acenos
canhotos antes corrigidos, seriam exatamente iguais s6 que espelhados).

A andlise de componentes principais para os acenos de U. burgersi revelou que a
varia¢do encontrada concentrou-se principalmente nos dois primeiros eixos (60,6 1% no
primeiro PC1, e 18,77% no segundo PC2) (Figura 10 e 11). Para o aceno visto de frente,
a forma no primeiro componente (PC1) mostra uma varia¢cdo na inclinacao do aceno.

Esta inclinacdo pode ser observada principalmente no movimento ascendente do
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quelipode que fica mais lateral ou vertical nos extremos positivo e negativo do eixo
respectivamente. Ja o movimento de descida apresenta menor variacdo nesse eixo,
porém ainda pode-se notar uma tendéncia em seguir a inclinagdo do movimento de
subida. O segundo componente principal (PC2) ja mostra uma variagdo em acenos mais
circulares a acenos mais achatados horizontalmente. Ja para o plano sagital, a variacao
no PC1 do extremo negativo para o positivo mostra que as trajetérias de subida e de
descida tendem a se aproximar ou a se afastar respectivamente. Além disso, nota-se uma
leve compressdo horizontal do aceno tornando-o mais achatado. Para o PC2, a maior
variacdo se deu no comeco da trajetdria, separando acenos que iniciavam com um
movimento arredondado e para frente dos que ja engajavam em uma subida mais
vertical. Por fim, para o plano superior, no PC1 observa-se do extremo positivo para o
negativo que a variacdo ocorre alongando ou encurtando lateralmente o aceno
respectivamente. Finalmente, se observado do extremo negativo para o positivo no eixo
do PC2 confirma-se o arredondamento do movimento ja notado pelos outros dois
pontos de vista, frontal e sagital. Essa compressdo provoca um afastamento do corpo do

cruzamento das trajetorias de subida e descida.
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Figura 10. Resultados da andlise de componentes principais das formas dos acenos de Uca burgersi ja alinhados, proporcionalizados e rotacionadas. Sao exibidas as formas nos
extremos dos eixos PC1 e PC2 sob trés perspectivas distintas: Plano frontal; Plano sagital; Plano superior. Pelo plano sagital o animal estd virado para a direita ja pelo plano
superior o animal estd em posi¢ao C2.
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Figura 11. Grafico gerado através da analise de componentes principais das variagdes de forma de U. burgersi. Ao logo dos eixos principais PC1 e PC2 pode ser observada a

distribui¢cdo dos 7 individuos incluidos para a analise. As formas ilustradas na figura 9 sdo as extremas encontradas nos extremos de cada eixo deste grafico.
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Em U. mordax, a variagdo dos dados para a andlise de componentes principais foi
de 85,82% para o PC1 e 5,73% para o PC2 (Figura 12 e 13). Através da visdo frontal das
variagoes de forma ao longo do PC1, pode-se notar do extremo positivo para o negativo
do eixo que a trajetdria ascendente bem retilinea e inclinada tende a se desinclinar para
a posicao vertical, junto com ela, a trajetéria descendente acompanha essa inclinacgao,
porém é menos abrupta. No PC2, observa-se um afastamento dos pontos iniciais de
subida e descida conforme os valores do eixo aumentam. Pelo plano sagital, o
movimento de aceno de esticado se achata horizontalmente apresentando uma
concavidade do movimento ascendente conforme os valores do eixo do PC1 aumentam.
Além disso, 0 movimento se inverte para direcdo horaria com a trajetoria ascendente
passando a ser realizada mais proxima ao corpo conforme os valores do PC1 diminuem.
Conforme os valores do PC2 aumentam, o aceno passa de ereto para apresentar uma
pequena deformacdo no comec¢o da trajetéria indicando um movimento amplo para
frente no movimento ascendente do aceno. Visto de cima, as trajetorias de subida e
descida do aceno tendem de bem unidas sob essa perspectiva a se afastarem com a
abertura do movimento descendente de concavo para retilineo conforme os valores do
PC1 aumentam. Na visdo de cima para o PC2, ha principalmente uma compressdo lateral
da trajetdria resultando no afastamento dos movimentos ascendente e descendente

conforme os valores do eixo aumentam.
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Figura 12. Resultados da analise de componentes principais das formas dos acenos de U. mordax ja alinhados, proporcionalizados e rotacionadas. Sdo exibidas as formas nos
extremos dos eixos PC1 e PC2 sob trés perspectivas distintas: Plano frontal; Plano sagital; Plano superior. Pelo plano sagital o animal esta virado para a direita ja pelo plano

superior o animal esta em posi¢do C2.
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Figura 13. Grafico gerado através da analise de componentes principais das variacdes de forma de U. mordax. Ao logo dos eixos principais PC1 e PC2 pode ser observada a

distribui¢do dos 7 individuos incluidos para a anélise. As formas ilustradas na figura 11 sdo as extremas encontradas nos extremos de cada eixo deste grafico.
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A andlise de componentes principais para os acenos de U. maracoani também
apresentou a maior parte da variacdo dos dados nos primeiros dois eixos (66,39% no
PC1 e 20,35% no PC2Z, respectivamente) (Figura 14 e 15). Para a visdao frontal da
trajetoria do aceno, do extremo negativo para o positivo do eixo, o PC1 representa a
variacdo de acenos circulares a achatados com movimento ascendente e descendente
quase horizontais. Ao passo que o PC2 ilustra uma deformacdo de arredondada para
quase triangular com duas pontas extremas, uma para o lado do corpo correspondente
ao do quelipode maior outra para o ponto mais alto da trajetéria. No entanto, foi através
da observacdo da visdo lateral que se péde notar que os acenos de U maracoani
possuem sua trajetdria para tras, comecando e terminando o aceno no ponto mais
distante ao corpo com o pico de aceno sendo realizado préximo ao corpo. Quanto as
outras variag0es encontradas nos eixos dos componentes principais, observa-se no PC1
uma variacdo de inclinagdo onde os acenos se tornavam mais horizontais e aumentavam
uma tendéncia de encontro dos pontos iniciais e finais conforme os valores do eixo
aumentam. Ainda pelo do plano sagital, pode-se notar no PC2 um afastamento do corpo
do ponto de apice e um achatamento da trajetoria como um todo a medida que os
valores do eixo aumentam. Por fim, através do plano superior é possivel notar no PC1
que o aceno sofre leve achatamento apresentando trajetdrias ascendente e descendente
mais retilineas conforme os valores do eixo aumentam. Ja no PC2, ha uma tendéncia ao
arredondamento do movimento ascendente e um estiramento do movimento

descendente conforme os valores do eixo aumentam.
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Figura 14. Resultados da andlise de componentes principais das formas dos acenos de U. maracoani ja alinhados, proporcionalizados e rotacionadas. Sdo exibidas as formas

nos extremos dos eixos PC1 e PC2 sob trés perspectivas distintas: Plano frontal; Plano sagital; Plano superior. Pelo plano sagital o animal estd virado para a direita ja pelo

plano superior o animal estd em posi¢do C2.
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Figura 15. Grafico gerado através da andalise de componentes principais das variacdes de forma de U. maracoani. Ao logo dos eixos principais PC1 e PC2 pode ser observada a

distribui¢do dos 6 individuos incluidos para a anélise. As formas ilustradas na figura 11 sdo as extremas encontradas nos extremos de cada eixo deste grafico.
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4.3. Consensos.

As formas dos consensos de cada espécie foram geradas com o intuito de definir o
seu padrdo médio. Primeiramente em U. burgersi (Figura 16) pode-se observar que o
aceno médio comega em um movimento ascendente aberto para frente e levemente para
o lado do corpo correspondente ao do quelipode em movimento. No fim do movimento
de subida, a trajetdria se inclina ainda mais para a esquerda pelo plano frontal, porém
comega a se fechar e se aproximar do animal novamente pelo plano sagital. Apds o apice,
a volta do quelipode para a posig¢do inicial ocorre em uma trajetdria circular se vista de
frente, porém paralela a carapaca se vista de cima, por fim, se observa uma concavidade
pela visdo sagital. Nessa espécie, nota-se que as trajetérias ascendentes e descendentes
se cruzam quando proximas a carapaca. Em U. maracoani (Figura 16), o aceno se mostra
bem circular com movimento ascendente quase paralelo ao solo e ao mesmo tempo com
uma trajetoria que se estende amplamente para frente do animal e para o lado do corpo
correspondente ao do quelipode em movimento. Através da visdo sagital, o apice ocorre
no ponto mais distante ao corpo, no entanto é dificil de ser reconhecido pela visao
frontal pela grande circularidade do aceno como um todo. O movimento descendente é
amplo e convexo pelo plano sagital, porém apresenta descida mais abrupta pela visdo
frontal. Em U. mordax (Figura 16), o aceno médio se mostra muito mais achatado que
nas demais espécies no plano sagital. O movimento ascendente é quase vertical com leve
abertura para frente no plano sagital. Porém no plano frontal, sobe em movimento
retilineo com uma inclinagdo constante de aproximadamente 45% até pouco antes do
apice do movimento que, por sua vez, ocorre no ponto mais préximo e lateral ao corpo
do animal. No plano sagital, o movimento descendente da trajetoria apresenta uma leve
concavidade, porém mostra-se mais vertical que o ascendente, ja no plano frontal ocorre

uma leve convexidade que aumenta no fim da trajetdria.
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Figura 16. Formas médias dos acenos das espécies Uca burgersi, Uca maracoani e Uca mordax sob trés perspectivas distintas: Plano frontal; Plano sagital; Plano superior. Pelo

plano sagital o animal esta virado para a direita ja pelo plano superior o animal esta em posi¢do C2.
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4.4. Tipos de acenos.

Muitas vezes pode-se observar que os acenos apresentaram sobretudo gradacdes
de intensidade e altura relativa. Contudo, as trés espécies analisadas apresentaram trés
tipos de acenos em comum. O primeiro tipo era caracterizado por um aceno de pequena
magnitude que ndo passava da altura dos olhos. O segundo era facilmente reconhecido
consistindo de um movimento amplo com todos os componentes caracteristicos da
espécie descritos acima bem representados. Ja o terceiro tipo se caracterizava por um
aceno mais rapido e agitado, que era realizado acima da altura da carapaga. Tanto o
primeiro quanto o terceiro tipo aparentaram ser menos padronizados que o segundo
tipo e muitas vezes dificilmente reconhecidos em campo. Somente para U mordax
observou-se um quarto tipo de aceno bem raro. Este era composto por uma mistura
confusa do aceno do segundo tipo com o aceno do terceiro tipo. Essa mistura consistia
em um comego lento e amplo caracteristico do aceno do segundo tipo para se tornar
frenético quando chegava acima da altura dos olhos, erguendo e abaixando o quelipode
em pequenos socos durante parte da subida e toda a descida. Assim, a fim de verificar se
os tipos de acenos diferem em forma, dendrogramas da relacdo entre todos os acenos de
cada espécie foram gerados. Se os clusters da analise correspondessem aos tipos de
acenos, seria feita a confirmacao de que eles diferem em forma. Por outro lado, se os
tipos de acenos se espalhassem entre os clusters, ndo haveria diferencas estruturais
entre eles. No entanto, as analises ndo evidenciaram nenhuma separacio 6bvia dos tipos
entre os clusters, sendo confirmada a hipotese de que ndo ha diferenga estrutural entre
os tipos. Somente U. burgersi parece ter separado o segundo do terceiro tipo, porém

ainda ha uma grande mistura nos dois clusters com o primeiro tipo.
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4.5.Velocidades.

Os dados de velocidades revelaram que somente U. maracoani apresenta acenos
continuos, onde a velocidade aumenta gradativamente até o ponto maximo do aceno,
para descer rapidamente, porém desacelerando (Figura 17). No entanto, para as
espécies U. burgersi e U. mordax, essa continuidade ndo foi encontrada (Figuras 18 e 19).
Seus graficos se caracterizam com varios picos de crescimento e decrescimento da
velocidade. Isso indica uma descontinuidade no movimento que ocorre em pequenos
patamares. Todos os individuos dessas duas espécies apresentaram o padrio observado
nos graficos, porém para facilitar a visualizagdo foi feita a plotagem de trés e quatro
acenos representativos, escolhidos aleatoriamente, para U. burgersi e U mordax
respectivamente. De fato, nos acenos dessas ultimas espécies a descontinuidade pode

ser identificada em campo.

U. maracoani
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Figura 17. Velocidade relativa tomada durante os acenos de Uca maracoani. A média das
variagdes de velocidades nos diferentes momentos do aceno é representada pela linha preta. A

linha tracejada representa mais ou menos um erro padrdo da média.
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Figura 18. Velocidade relativa tomada durante os acenos de Uca burgersi. As trés linhas sado

acenos representativos que indicam descontinuidade dos displays.
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Figura 19. Velocidade relativa tomada durante os acenos de Uca mordax. As quatro linhas sédo

acenos representativos que indicam descontinuidade dos displays.

Houve diferencas consideraveis entre espécies na duracdo média dos acenos. A
espécie U. burgersi apresentou a maior média de duracdo de 4,9 s ao passo que U.
maracoani se mostrou a mais veloz entre as trés espécies com 1,7 s de média. Ja U.
mordax se mostrou bem préxima a U. burgersi com 4 s de média (Figura 20). Quanto a

duragdo maxima e suas freqiiéncias, U. burgersi se mostra novamente a mais lenta, com
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acenos de até 9,4 segundos de duracdo. Por outro lado, U maracoani ndo apresentou
acenos com mais de 3,3 segundos. E interessante notar que U. maracoani ndo s6 é a
espécie mais rapida, como também apresentou a menor variacio temporal entre

individuos (Figura 20).
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Figura 20. Boxplot dos dados temporais das trés espécies do estudo U. maracoani, U. mordax e U.
burgersi. Duragdes médias, menores e maiores valores extremos e o intervalo entre quartis dos

dados temporais dos acenos sdo representados por esta figura.
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5.DISCUSSAO

5.1. Inclinacdes.

Por representarem um comportamento conspicuo e altamente elaborado, os
acenos também frequentemente caracterizam-se por elementos secundarios (Crane,
1975; Pope, 2000, 2005; How, 2008). Esses elementos variam de movimentacdes dos
peredpodes, acenos com o quelipode pequeno, até inclinacdes com corpo (Crane, 1975;
von Hagen, 1982). Até o presente pouco se sabe sobre o real papel dessas inclinagdes
(Muramatsu, 2010). No entanto, grande parte desse comportamento tem funcdo de
ressaltar determinados elementos da trajetéria dos acenos, principalmente o aumento
de amplitude no movimento de subida ou descida (Figura 9). J4 que os caranguejos
chama-maré possuem maior sensibilidade a objetos que se estendem verticalmente no
seu campo de visdo (Land & Layne, 1995; Zeil & Al-Mutairi, 1996) e de que ha uma
preferéncia por acenos mais altos em estudos com outras espécies (Oliveira & Custéddio,
1998; Murai & Backwell, 2006; Jordao et al, 2007), as inclinagdes observadas no
presente estudo devem possuir um grande papel na atracdo das fémeas através do

realce do elemento vertical dos acenos.

5.2. Variagdes intraespecificas nos acenos.

Por muitos anos, estudos sobre descricdes do comportamento de aceno tem sido
base de pesquisas onde se buscava entender o real papel dos displays no contexto social
de chama-marés, com a estrutura dos acenos qualitativamente descrita e comparada
entre as espécies (Crane, 1975; How, 2007; How et al,. 2009). Porém, até o presente,
nenhum estudo havia sido baseado em andlises precisas das principais variagdes e
padrdes dos acenos de uma espécie. O presente trabalho abre caminho para uma
investigacdo mais acurada desses displays revelando aspectos nunca vistos nos acenos
de trés espécies do litoral paranaense. A discussio dos resultados no presente trabalho
€ uma tarefa desafiadora, visto que os acenos nunca forma analisados dessa maneira e a
comparagao deste com outros trabalhos se torna simples e subjetiva. Desta forma, a
proposta da discussdo é buscar montar um conceito das variacdes e padroes do aceno
procurando relacionar os diferentes planos de visao.

Primeiramente em U. burgersi (Figura 10 e 11), as principais variacdes de forma

dos acenos entre os individuos seguiram tendéncias de sua maior compressdo ou
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arredondamento. Para o PC1, conforme o aceno varia sua inclinacdo quando visto de
frente, hd uma tendéncia para o encontro das trajetérias de subida e descida para o
plano sagital, ao passo que comprimem-se lateralmente pelo plano superior. No PC2
notou-se que acenos que comecam com forma mais arredondada pela visdo frontal
também comegam o movimento com uma abertura para frente quase horizontal ao solo
para depois comegarem o movimento ascendente vertical através da visao lateral. Essa
abertura se confirma com a interpretacdo da variacdo do PC2 no trajeto visto de cima.
Uma grande variagdo ainda no PC2 do movimento descendente poder ser apontada pela
visdo superior, onde uma trajetoria paralela ao corpo ocorre mais afastada ou préxima
ao corpo.

Em U. mordax, (Figura 12 e 13) na medida em que os valores do PC1 aumentam, se
observa-se um achatamento e inclinacdo dos acenos, sob a visdo frontal quanto sob a
visdo lateral, diminuindo sua amplitude vertical. Isso se confirma com a andlise da visao
superior, onde os acenos tendem a se comprimir horizontalmente, causando um
afastamento das trajetorias ascendente e descendente sob essa perspectiva. Somente
nessa espécie, dado a alta compressdo das trajetorias de subida e descida, notou-se uma
inversdo desses movimentos pela visao lateral conforme os valores do PC1 diminuiram.
E interessante ressaltar que os acenos dessa espécie ja haviam sido caracterizados por
trajetérias mais comprimidas no trabalho de von Hagen (1982) relacionando com a
andlise de suas propor¢des corporais, de maneira que U mordax teria grandes
limitacdes fisicas para realizar os acenos amplos de U. burgersi. Quanto as outras
caracteristicas que variaram ao longo dos eixos, esta também o afastamento dos pontos
iniciais e finais do aceno conforme os valores aumentam no PC2 que sdo, na verdade,
resultado de um movimento descendente que termina mais alto do que os pontos
iniciais. Além disso, pode-se notar um arredondamento da trajetéria logo no comego do
aceno constatado pela visao lateral e superior.

Em U. maracoani, (Figura 14 e 15) o que mais se destaca sdo os acenos realizados
para tras. Esse é um aspecto nunca notado antes e conjuntamente com esse
comportamento Unico, o animal apresenta uma inclinacdo do corpo para tras chegando
a se apoiar nos ultimos dois pares de peredpodes. E curioso notar que essa alteracdo nio
afeta o aceno visto de frente que, por sua vez, exibe padroes semelhantes as demais
espécies do estudo. Dados sobre a orientacdo dos machos em relacdo as fémeas
poderiam revelar o grau de importancia desses acenos para tras (Land & Layne, 1995),
no entanto essas informacdes ndo foram coletadas. Quanto as varia¢des indicadas nos
eixos dos componentes principais, é indicado no PC1 uma variagdo geral nos acenos em

arredondamento onde ha uma alteracdo para acenos mais achatados na visdo frontal
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que logicamente acompanha a deformagao para acenos mais horizontais na visao lateral.
No PC2 ja se observa a variagdo de determinados elementos da trajetoria do aceno.
Através da posicdo lateral nota-se que o movimento ascendente se altera de
arredondado a mais retilineo conforme os valores do eixo aumentam, esta variacdo
também acompanha a deformacio do aceno de arredondado a inclinado e achatado pelo
plano superior. Além disso, é importante apontar a relagdo da deformacio do aceno dos
planos frontal e superior. Se analisados em conjunto, esses planos revelam que ha um
momento do aceno onde a trajetéria alcanga maior lateralidade antes de comecar o
movimento ascendente mais engajado. Em seguida, nota-se que o pico de maior altura
ocorre préximo ao corpo seguido de um movimento descendente curto.

A alta circularidade revelada nos acenos de U. maracoani ja havia sido descrita
antes por Crane (1975). Por ser uma espécie classificada no grupo mais basal com
distancia interorbital estreita, U maracoani representaria acenos mais simples que as
demais espécies do estudo. No entanto, os acenos fortemente circulares dessa espécie
indicam mais complexidade do que a esperada conforme a classificagdo antiga,
apresentada na introdugdo deste trabalho, que relaciona acenos simples a grupos mais
basais com distancia interorbial estreita. Casos que fogem a essa regra ja haviam sido
reportados, colocando em duvida a validade dessa classificacdo (Crane, 1975; Salmon &
Zucker 1988; Levinton et al., 1996; Sturmbauer et al,, 1996; How, 2009; Perez etal., no
prelo).

5.3. Consensos.

Os caranguejos chama-maré possuem preferéncias por determinadas perspectivas
dos acenos notadas por seus conspecificos, entretanto a orientagdo do animal que acena
com papel mais importante para o contexto social desses animais pode variar entre as
espécies (ex. Land & Layne, 1995). Contudo, movimentos realizados em outras
perspectivas poderiam potencialmente também desempenhar um papel no display,
levando a necessidade de avaliar os acenos em trés dimensodes. Com base na descri¢cao
de forma das trajetérias consenso de cada espécie geradas através dos métodos de
Procrustes, nota-se que U. maracoani se destaca das demais pelo seu aceno fortemente
circular em todos os planos e por sua grande inclinagdo no plano sagital (Figura 16). A
orientacdo dos acenos pelo plano sagital e superior é outro aspecto contrastante dessa
espécie. Os acenos sdo realizados para trds dado a uma inversdo dos dados da

coordenada z da trajetéria. Por outro lado, U. burgersi e U mordax (Figura 16) nao
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apresentam essa inversdo e se mostram mais semelhantes, com acenos elipticos pela
visdo frontal e com algum grau de concavidade tanto na trajetéria ascendente quanto na
descendente pela visdo sagital. Porém, no plano frontal, nota-se que U. burgersi
apresenta uma trajetdria mais vertical que U mordax. Ao passo que no plano sagital,
observa-se uma grande compressdo no eixo horizontal do aceno de U mordax,
tornando-o quase vertical. No plano superior, U. burgersi foi a Unica espécie a apresentar
um cruzamento das trajetorias de subida e descida, ao passo que U. mordax apresentou
um aceno quase que inteiramente comprimido horizontalmente, sendo a tUnica a
coincidir o ponto de maior altura com o momento em que o quelipode estd mais
préximo ao corpo, e ndo mais distante como nas outras duas espécies. Curiosamente, U.
burgersi e U. mordax sdo consideradas espécies-irmas, sendo que seu comportamento
seria um dos critérios usados para a identificacdo dessas espécies em campo (Crane,
1975; Rosenberg, 2001). Entretanto, houve uma maior dificuldade no reconhecimento
das diferencas nos acenos dessas espécies, o que ja tinha sido reportado em um estudo
por von Hagen (1982) que visou comparar diversos aspectos comportamentais dessas
duas espécies-irmds através de métodos visuais mais simples. Este estudo pode revelar
varias caracteristicas igualmente notadas no presente trabalho, como a maior
circularidade dos acenos de U. burgersi em relagdo a U mordax. Entre elas estdo
aspectos sobre movimentos acessdérios aos acenos, como acenos com o quelipode menor,
movimentacdo dos perebépodes e intervalos de acenos que se revelaram como
caracteristicas que mais variavam do comportamento entre as duas espécies. No
entanto, pela falta de métodos de analise mais avancados, todo o trabalho foi
basicamente fundamentado na comparagdo visual de todos os acenos montados
graficamente sem andlises morfométricas nem a construcdo de formas consenso. Assim,
o presente trabalho foi crucial para dar mais embasamento a suposicdo de que as
relagdes apontadas entre U. burgersi e U mordax tenham muita influéncia da sua
proximidade filogenética, uma vez que para o grupo como um todo ja se hipotetizava um
possivel sinal filogenético nas formas dos acenos (Crane, 1975; von Hagen, 1982;
Rosenberg, 2001, How, 2007; How et al., 2009).

Trabalhos sobre a descricdo tridimensional dos acenos revelam aspectos dos
formatos nao vistos em campo. Desta forma, uma visdo mais detalhada dos padrdes e
variagc0es desse comportamento pode elucidar informacdes precisas para futuras

reproducdes dos displays em modelos e protdtipos roboticos (Leeann et al., 2008).



48

5.4. Tipos de acenos.

Os tipos de acenos das espécies U. burgersi, U. maracoani e U mordax ndo
apresentaram diferencas qualitativas, sugerindo que nao ha diferengas expressivas de
forma entre eles. Estudos anteriores em U. tangeri também revelaram semelhancas
entre os tipos de acenos apresentados pela espécie (Jordao et al., 2007). Assim, uma
possivel explicacdo para a similaridade entre os tipos é que eles sdo identificados por
apresentar variagdes somente quanto ao tamanho, velocidade ou posicionamento do
quelipode em relacdo ao corpo durante o aceno. Porém, essas variacdes apontadas
visualmente em um primeiro momento, ndo influenciavam nas diferencas de forma apés
as etapas do método de Procrustes. Isso porque o método desconta os efeitos de
tamanho e orientagdo na busca de variagdes entre as formas alinhadas. No entanto,
apesar da forma seguir um padrdo homogéneo entre os tipos, ndo se descarta a hipotese
de que eles existam. Durante o comportamento de corte em Uca, varios elementos além
da forma sdo percebidos por conspecificos. Esses elementos, como velocidade e altura
relativa do quelipode, sdo facilmente notados e devem possuir grande papel social
(Murai & Backwell, 2006; Callander, 2012). Desta maneira, para a investigacdo mais
acurada dos tipos de acenos, outros métodos que levassem mais variaveis em conta

deveriam ser aplicados.

5.5. Velocidades

A fim de compreender os elementos temporais dos acenos, foi dado enfoque as
velocidades e duracdes dos acenos das trés espécies U. burgersi, U. maracoani e U.
mordax. As investigacdes revelaram varios fatores antes despercebidos na andlise
morfométrica. Entre esses fatores, estd a duracdo média de cada espécie (Figura 20).
Curiosamente, U. burgersi e U mordax, espécies bem préximas filogeneticamente,
inclusive com tamanho e propor¢des muito semelhantes (Crane, 1975; von Hagen, 1982;
Rosenberg, 2001, 2002), apresentaram duracdes de acenos mais semelhantes quando
comparados a U. maracoani. E interessante notar que a duracido dos acenos de U.
burgersi e U. mordax ja haviam sido reportadas em outros trabalhos e se mostram bem
semelhantes com valores que variam de de 3 a 6 segundos (Crane, 1975; von Hagen,
1982)

Os graficos da variacao da velocidade tomadas ao longo do aceno também revelam
importantes aspectos de continuidade ou descontinuidade do comportamento. Em U.

burgersi e U. mordax, pode-se claramente observar que os picos de aumento e
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diminuicdo das velocidades indicam que seus acenos sdo descontinuos (Figuras 18 e 19).
Essa descontinuidade consistiria em acenos em pulsos durante toda a sua trajetoria.
Novamente, U. burgersi e U. mordax se assemelham em seus acenos, porém agora quanto
aos padrdes temporais de descontinuidade apontando mais uma vez alguma possivel
relagdo filogenética no comportamento desses animais (Crane, 1975; von Hagen 1982).
No entanto, em U. maracoani ja ndo se observa esse padrao (Figura 17). Seus acenos sdo
claramente mais continuos, onde inicialmente ha um aumento gradativo da velocidade
para depois se manter constante e diminuir mais rapidamente. O fato desses animais
possuirem acenos mais continuos pode ter grande relagdo com a baixa variagdo
temporal encontrada. Isso dado que os acenos apresentam menos elementos que podem
aumentar sua complexidade, como os patamares de descontinuidade encontrada nas
outras espécies. E importante notar que os acenos dessa espécie ja haviam sido
descritos por Crane (1975) e se caracterizavam por nao apresentarem pausa ho
momento de pico confirmando com os resultados obtidos onde ndo é observado em

nenhum momento durante os acenos em que a velocidade permanece
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6. CONCLUSOES

As principais variacbes dos acenos dos individuos de cada espécie sio
importantes na revelacdo dos elementos que podem ter sofrido maiores mudangas
durante a sua evolucdo. Assim, elementos variaveis dos acenos, sdo identificados como
labeis e teriam sofrido mais mudancas evolutivas. Ao passo que os padroes fixos
identificados nao teriam sofrido grandes mudangas. Além disso, foi possivel reconhecer
padrdes Unicos dos acenos de cada espécie onde sdo apontados elementos
caracteristicos de cada uma delas. Tais investigagdes nunca antes exploradas nas demais
espécies de Uca seriam essenciais para o entendimento dos principais caminhos
tomados na evolucdo do comportamento de aceno.

As inclinagdes observadas no estudo possuem o provavel papel em evidenciar a
amplitude dos movimentos ascendente ou descendente dos acenos, uma vez que se é
conhecido desses animais, uma preferéncia por elementos verticais dos
comportamentos de acenos. Quanto aos tipos de acenos, ndo foram reveladas diferencas
em forma. Isso dado que suas diferencas estejam fundamentadas nos fatores de
velocidade, amplitude e posicdo relativa ao corpo. Desta forma, métodos alternativos
aplicados para a investigacdo do papel desses elementos sdo essenciais para a
confirmacdo em qué esses tipos se diferenciam.

Os padrdes de velocidade revelaram grande semelhanca entre as espécies-irmas U.
burgersi e U. mordax por seus acenos descontinuos. Ja as velocidades tomadas por U.
maracoani caracterizadas por uma continuidade indicam grande relagdo com sua baixa
variacdo temporal, uma vez que menos elementos acessorios sao incluidos durante a

trajetoria.
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