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RESUMO

Dissertacdo de Mestrado
Programa de Pds-Graduagdo em Biodiversidade Animal
Universidade Federal de Santa Maria

PLASTICIDADE COMPORTAMENTAL E MORFOLOGICA EM AEGLA
LONGIROSTRI (DECAPODA: ANOMURA)
AUTORA: AIMEE FERREIRA SIQUEIRA
ORIENTADORA: MARLISE L. BARTHOLOMEI-SANTOS
CO-ORIENTADOR: SANDRO SANTOS
Data e local da defesa: Santa Maria, 31 de marco de 2015.

Este estudo foi dividido em dois artigos, os quais abordaram o comportamento antipredatorio e a
selecdo sexual em Aegla longirostri. Para avaliar o comportamento antipredatério foram realizados
trés experimentos subdivididos em dois tratamentos cada. No primeiro, os individuos estavam em
jejum ha uma semana e tiveram 20 minutos para se deslocar em um aquario com alimento e abrigo,
primeiramente no tratamento sem risco, e depois de uma semana, no tratamento com risco de predagéo
(o risco consiste da pista quimica de um coespecifico macerado em agua). No segundo, 0s animais nao
jejuaram e foram submetidos aos mesmos dois tratamentos. No terceiro, 0 risco consistiu da pista
quimica de um peixe predador natural de Aegla. Os resultados mostraram que os individuos sempre
optaram por manter seus esforgos de forrageamento, independente de haver risco ou ndo; mas com
risco houve um balanceamento nas agdes, pois passaram a se abrigar mais. Porém, o tempo dispensado
para alimentacdo sempre foi maior que o tempo abrigado. Os animais abrigaram-se mais quando havia
pistas dos coespecificos macerados, indicando que tal pista € reconhecida como uma ameaca real de
predacdo. Essa ousadia em relagdo & ameaca de predacdo pode estar relacionada aos maiores
beneficios obtidos por individuos ousados, que geram um aumento na sua aptiddo, como: parceiras,
tocas e alimento. No segundo artigo, foi verificado se os quelipodos de A. longirostri sdo tragos
selecionados sexualmente (TSS), analisando-se: 1) se 0s sexos investem diferentemente no tamanho e
forma dos quelipodos; 2) se os quelipodos dos machos de quatro populagdes diferem quanto ao
tamanho e forma e 3) se os quelipodos apresentam maior variagdo que o segundo pereiépodo. Para
investigar o dimorfismo sexual foram utilizados os dados de morfometria geométrica dos quelipodos e
foi comparado o tamanho do centroide (TC) entre os sexos através do teste de Wilcoxon, a forma
através de MANOVA e a interacdo entre os quelipodos e o TC através de ANCOVA. Para comparar
os quelipodos dos machos das quatro populagées, por meio de uma ANOVA analisou as diferencas do
TC e, através de uma MANOVA compararam-se as formas. Uma PCA e Relative warps foram
utilizados para verificar as tendéncias na variacdo da forma. Foi utilizada morfometria tradicional para
comparar a variagdo dos apéndices sexuais (quelipodos) com um traco ndo sexual (pereiépodo),
através de ANOVA. Os resultados mostraram que os quelipodos direitos ndo diferem entre 0s sexos,
mas 0s esquerdos sim, e 0s machos investem diferentemente entre seus quelipodos, mas 0 mesmo nédo
ocorre com as fémeas. Os machos das quatro populacdes diferem quanto aos seus quelipodos e
pereiopodos, e a morfometria tradicional revelou que os TSS sdo mais varidveis que o pereidpodo,
mas ndo diferem entre si. Esses resultados indicam que o quelipodo esquerdo é um TSS, pois apenas
0s machos investem diferentemente nesse apéndice, diferindo a forma conforme a competicdo no
ambiente em que vivem. Além disso, TSS sdo altamente dependentes da condicdo do portador e
variam mais que tracos nédo selecionados sexualmente, o que foi corroborado em nosso estudo.

Palavras-chave: Aptidao. Predacdo. Selecdo Sexual. Aeglidae.
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This study was divided in two papers, which addressed the antipredator behavior and
sexual selection in Aegla longirostri. To evaluate the Aegla longirostri antipredator behavior
we performed three experiments subdivided in two treatments each. In the first experiment the
animals were fasting for a week; they had 20 minutes to move in an experimental aquarium
with food and shelter, firstly with no risk treatment and, after a week, they were exposed to
treatment with predation risk (the risk consisted of a crushed conspecific in water). In the
second experiment, they were not fasting and were submitted to both treatments. In the third
experiment, we tested the behavior of prey relative to the presence of a fish known to be a
natural Aegla predator. Data showed that individuals chose to keep their foraging efforts, even
with risk or not. However, in treatments with risk signaling there was a balance in the actions
because they also looked for shelter. However the time spent with feeding was bigger than
with sheltering. The animals strongly responded to the cues of conspecifics, sheltering more,
suggesting that the cue is recognized as a real threat of predation. This boldness against
predation threat can be related to bigger benefits gained by these individuals, that increase
their fitness, including: partners, shelters and food. In the second article, we verified whether
the A. longirostri chelipeds are sexually selected traits (SST), by analyzing: 1) if sexes invest
differently in chelipeds size and shape; 2) if male chelipeds of four populations differ in size
and shape and 3) if chelipeds show greater variation than the second pereiopod. To investigate
sexual dimorphism we used data of geometric morphometrics of chelipeds and we compared
the centroid size (CS) between sexes using Wilcoxon test, the shape using MANOVA and
interactions between chelipeds and CS using ANCOVA. To compare male chelipeds of four
populations, we used ANOVA to analyze differences of CS and MANOVA to compare the
shapes. PCA and Relative warps were used to verify greater trends in shape variation. Lastly,
we used traditional morphometrics to compare the variation between sexual traits (chelipeds)
and a non-sexual trait (pereiopod), using ANOVA. The results showed that the right chelipeds
do not differ between sexes, but the left chelipeds do, and males invest differently between
their chelipeds, but females do not. Males of four populations differ in their chelipeds and
pereiopods, and traditional morphometrics shows that SST are more variable than the
pereiopod, but do not differ from each other. These results indicated that left cheliped is a
SST, because there is a clear investment only from males in this appendage, the shape
differing accordingly to the environment competition where they live. Furthermore, SST are
highly condition dependent and vary much more than non-sexually selected traits, what was
corroborated in this study.

Key words: Fitness. Predation. Sexual Selection. Aeglidae.
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1 INTRODUCAO

1.1 Biologia da familia Aeglidae

Dentro da superfamilia Aegloidea, a familia Aeglidae Dana, 1852, é composta por
apenas um género atual, Aegla Leach,1820, o qual possui 75 espécies (SANTOS et al., 2014)
e duas especies fosseis Haumuriaegla glaessneri Feldmann, 1984 encontrada em rochas de
origem marinha do Cretaceo e Protoaegla minuscula Feldmann et al., 1998 encontrada em
Tapexi, México. As espécies fosseis sdo as Unicas encontradas fora da América do Sul. Os
eglideos séo crustaceos peculiares por serem os unicos da Infraordem Anomura a habitarem
exclusivamente ambientes de dgua doce (SCHMITT, 1942; BOND-BUCKUP et al., 2008).
As espécies atuais sdo endémicas do sul da América do Sul, restritas as regides temperada e
subtropical, ocorrendo em arroios, rios de correnteza e lagos, desde 0 municipio de Claraval,
MG, Brasil, até a Ilha Duque de York, no Chile (BUENO et al., 2007, OYANEDEL et al.,
2011).

Vivem abrigadas embaixo de pedras, troncos submersos e folhas presentes no
substrato de rios, riachos, lagos e cavernas, sendo encontradas desde 320 m de profundidade
em lagos chilenos, até 3.500 m de altitude na pré-cordilheira Argentina (BOND-BUCKUP,
2003). A grande maioria das espécies possui distribuicdo restrita, ocorrendo, muitas vezes, em
apenas dois ou trés cérregos de pequena ordem (BOND-BUCKUP et al., 2008), o que
dificulta a conservacdo das espécies, devido a rapida degradacdo dos ambientes limnicos do
sul da América do Sul (TREVISAN et al., 2009). Sdo considerados elos importantes na cadeia
tréfica dos ecossistemas aquaticos, pois servem de alimento para peixes, aves, ras, jacarés, e
lontras, além de se alimentarem de detritos foliares e insetos aquaticos imaturos, sendo
controladores dessas populacdes (SANTOS et al., 2008; CASSINI et al., 2009). Por isso, a
manutencdo da abundancia e diversidade de espécies de Aegla torna-se tdo importante.

A densidade de eglideos em areas de nascentes geralmente € alta, variando de 8,7
ind/m? (BUENO; BOND-BUCKUP, 2000) até 250 ind/m? (BAHAMONDE; LOPEZ, 1961) e
a razdo sexual normalmente é de 1:1 (BUENO; BOND-BUCKUP, 2000; COLPO et al., 2005;
TREVISAN; SANTOS, 2012). Quanto a biologia reprodutiva, nos ultimos anos, alguns

trabalhos foram publicados com enfoque nos aspectos do desenvolvimento gonadal, analise



macroscopica e histoldgica de gbnadas, maturidade sexual morfolégica, fisiologica e
funcional, descricdo dos primeiros estagios juvenis, cuidado parental, entre outros (BOND-
BUCKUP et al., 1996; GRECO et al., 2004; COLPO et al., 2005; VIAU et al., 2006;
SOKOLOWICZ, 2006, 2007; ALMERAO et al., 2007; TEODOSIO; MASUNARI, 2007).
As espécies de regides de clima temperado possuem periodos reprodutivos mais longos,
podendo ter até dois periodos de recrutamento no mesmo ano, enquanto as de regides de
clima subtropical possuem um periodo reprodutivo mais curto (ROCHA et al., 2010).

Todas as espécies conhecidas apresentam dimorfismo sexual, com machos possuindo
corpo e quelipodos maiores que as fémeas (BOND-BUCKUP, 2003). As fémeas possuem
pledpodos, abdémen de maior tamanho, tanto em largura quanto em comprimento; também
apresentam diferentes localizacGes dos gonoporos ventrais (TUDGE, 2003). Esses individuos
acasalam no periodo de intermuda da fémea e para a transferéncia de esperma durante a
copula, curiosamente, 0 macho adota uma posicdo de supino (coloca-se embaixo da fémea) e
segura a fémea em direcdo ao seu corpo com os quelipodos (ALMERAO et al., 2010). Ento,
0 maior tamanho corporal em machos permite maior desenvolvimento dos processos
espinhosos frontais para reduzir os danos durante confrontos agonisticos. Da mesma forma, o
maior cefalotérax permite maior desenvolvimento dos muasculos toracicos associados com a
mobilidade e for¢a dos quelipodos e pereiépodos (RHODES, 1986).

Esses crustdceos mostram uma morfologia relativamente conservada, onde as espécies
sdo descritas com base em caracteres taxonémicos distintos (BOND-BUCKUP et al., 2008) e,
recentemente, vem surgindo maior interesse em estudos que abordam a variacdo morfologica
neste género utilizando a morfometria geométrica. Estudos tem sido feitos para quantificar e
caracterizar a variacdo morfoldgica nos quelipodos e carapacas de diferentes espécies e
populacdes do género Aegla e verificar se seus padrdes morfométricos estdo associados a
fatores sexuais, de desenvolvimento ou ambientais (GIRI; COLLINS, 2004; COLLINS et al.,
2008; GIRI; LOY, 2008; TREVISAN; MASUNARI, 2010; BARRIA et al., 2011; HEPP et
al.,, 2012; TREVISAN et al., 2012; MARCHIORI et al., 2014; TUMELERO; FORNEL,
2014).

A espécie Aegla longirostri BOND-BUCKUP; BUCKUP, 1994 tem sua distribuicéo
restrita ao nordeste, centro e leste do Estado do Rio Grande do Sul, Brasil, ocorrendo em duas
das trés bacias hidrogréaficas do estado, bacia do Rio Uruguai e do Guaiba (BOND-BUCKUP,
2003). Estudos sobre sua biologia béasica ja foram realizados por Colpo et al. (2005) e
Castiglioni et al. (2006). Em relagdo ao comportamento, esta espécie ja serviu de modelo para

estudos sobre atividade nictimeral, no qual os autores registraram maior atividade locomotora



durante o periodo escuro. Também observou-se que quando 0s animais estavam submetidos a
periodos com pouca intensidade luminosa eles permaneciam mais tempo longe de abrigos
(SOKOLOWICZ et al., 2007).

Quanto ao comportamento agonistico foi observado em laboratério que os individuos
combatem prontamente, mesmo na auséncia de recursos 6bvios, 0 que 0s torna excelente
modelos para estudos de agressdo e competicdo por recursos (AYRES-PERES et al., 2011);
como ja visto por Parra et al. (2011), que demonstraram que as hierarquias de dominancia
estabelecidas em laboratorio refletiam a distribuicdo das espécies em ambiente natural.
Palaoro et al. (2013) estudaram a modulagéo da agressividade de machos de Aegla longirostri
durante a competicédo por fémeas, verificando que as lutas séo mais curtas e menos intensas na
presenca de fémeas sexualmente maduras. Porém, pouco se conhece sobre o comportamento
reprodutivo do grupo. Siqueira et al., (2013) realizaram experimentos em laboratorio que
mostraram que sdo as fémeas da espécie que fazem a escolha do parceiro, baseadas no
tamanho corporal do macho.

A distribuicdo espacial dos eglideos pode ser afetada pelo uso da terra, em torno dos
rios e riachos, principalmente areas urbanizadas e/ou agricolas (TREVISAN et al., 2009) e
por areas com grandes quantidade de matéria organica particulada grossa (BUCKER et al.,
2008). Além disso, a disponibilidade de oxigénio dissolvido possui capacidade de regular a
ocorréncia desses animais (DALOSTO; SANTOS, 2011). Como visto por TREVISAN et al.
(2009) as areas com menor oxigénio dissolvido eram as mesmas que apresentam maiores
acOes antrdpicas, 0o que, por sua vez, relaciona-se com a baixa densidade de individuos
encontrados nessas areas.

Segundo PEREZ-LOSADA et al. (2004), numerosas caracteristicas fazem de Aeglidae
um grupo interessante para estudos evolutivos. Primeiro, como citado anteriormente, este é o
unico grupo da Infraordem Anomura inteiramente restrito a habitats de agua doce e a América
do Sul. Além disso, possui inimeras peculiaridades, tanto moleculares, morfolégicas,
comportamentais, como ecoldgicas. Com base em suas caracteristicas peculiares a familia foi
elevada a categoria de superfamilia, Aegloidea, a qual inclui apenas o género Aegla
(MCLAUGHLIN et al., 2010). Diversas espécies conhecidas sdo ameagadas de extincdo, e
com isso, devem ser priorizados os esforgos de conservacao para esse grupo, bem como os

estudos em diversos campos de pesquisa.



1.2 Selecéo sexual

A sele¢do sexual foi definida por Darwin (1871) como “a vantagem que certos
individuos tém sobre outros do mesmo sexo e espécie”. Embora esta seja apenas uma
subcategoria da selecdo natural, a distin¢do feita por Darwin entre os dois processos € util
porque foca a atengdo especificamente nas seletivas consequéncias das interacdes sexuais
dentro das espécies. Os sistemas sexuais sdo regidos pela distribuicdo espago-temporal de
fémeas receptivas e pela aptiddo de cada individuo; e pelo potencial para poligamia do
ambiente, 0s quais determinam a forca da selecdo sexual. A selecdo sexual, portanto, € uma
das forcas que podem realizar mudancas na evolucao da espécie (SHUSTER; WADE, 2003).
Ela ainda engloba diversos mecanismos, incluindo investimento parental, escolha do parceiro,
selecdo intersexual e selecdo intrassexual (REQUENA et al., 2012).

A teoria da selecdo sexual prevé que as fémeas tendem a minimizar riscos e gastos
energéticos durante a corte para promover um maior investimento na prole, ja& 0os machos,
geralmente, tentam maximizar as oportunidades de acasalamento, investindo nos sinais de
corte - caracteres morfoldgicos, fisioldgicos, comportamentais, etc. (TRIVERS, 1972;
ANDERSSON, 1994). O individuo do sexo oposto com o tamanho corporal maior usualmente
é selecionado por ambos como um parceiro de alta qualidade (AQUILONI; GHERARDI,
2008). Modelos de co-evolucao por selecdo sexual podem ser classificados entre aqueles cuja
preferéncia da fémea é favorecida indiretamente e aqueles onde é favorecida diretamente. Em
modelos indiretos, a preferéncia evolui porque se torna geneticamente associada a genes com
caracteres que maximizam o sucesso reprodutivo e/ou alta viabilidade da prole (KOKKO et
al., 2002). Em modelos diretos, a preferéncia é sob sele¢do natural. Alimento, cuidado
parental e abrigo sdo exemplos de beneficios diretos, os quais as fémeas podem receber dos
machos que escolheram para acasalar (KOKKO et al., 2002).

A coevolugdo de ornamentos extravagantes nos machos e a preferéncia da fémea por
machos ornamentados é o centro dos estudos de selegdo sexual. Quando as fémeas escolhem
seus parceiros com base em seus tragcos ornamentados, a selecdo pode exagerar o trago em
questdo e a preferéncia por ele (KOKKO et al., 2006; BOOKSMYTHE et al., 2013). Em um
grande namero de taxons, machos usam Téaticas Reprodutivas Alternativas (TRA) para ganhar
acesso a fémeas, sendo frequentemente acompanhado por um dimorfismo intrasexual ou

polifenismo em tracos sexuais. A evolugdo de TRAs pode ser explicada a luz da Teoria dos



Jogos, dado que um individuo pode decidir qual a tatica mais adequada para seu estado ou
condicdo (TABORSKY et al.,, 2008). Apesar dos custos em manter estruturas mais
exageradas, os individuos portadores sdo recompensados com um aumento Nno SUCESSO
reprodutivo (WORTHINGTON et al., 2012).

Embora o tamanho dos tracos selecionados sexualmente seja de importancia ébvia, a
forma desempenha um papel tdo importante quanto (HENDRY et al, 2006; BUTLER et al.,
2007). Influenciado por restricdes biomecanicas, de desenvolvimento, ou de desempenho, a
forma de tracos sexualmente selecionados muitas vezes muda com o tamanho, resultando em
correlacOes fenotipicas e genéticas que podem inibir a produgdo de morfologias exageradas. A
alocagédo de recursos limitados durante o desenvolvimento pode causar compensagdes entre
tamanho e forma, como resultado de um investimento diferencial de recursos energéticos
finitos (EMLEN, 2001).

Tragos selecionados sexualmente sdo frequentemente extremamente sensitivos
ambientalmente (GRIFFITH et al., 1999; MOCZEK; EMLEN, 1999; POST et al., 1999;
QVARNSTROM, 1999, MILLER; EMLEN, 2010). Diferencas na qualidade espacial e
temporal de recursos ou acesso a esses recursos pode resultar em diferencas na expressdo
desses tracos. Tem sido empiricamente demonstrado que a medida de variagdes morfoldgicas
causada pelo dimorfismo sexual pode ser altamente dependente de condic¢des bidticas e /ou
abidticas do ambiente (GRIFFITH et al., 1999; POST et al., 1999; BONDURIANSKY,
2007a). Em uma grande quantidade de espécies, desde aves a crustaceos, a expressdo de
tracos extremos dependem da condicdo do portador, como idade, tamanho, genotipo, histéria
nutricional e parasitismo. Por exemplo, nos besouros com chifre, machos que viveram em
baixas condigdes nutricionais exibem chifres extremamente reduzidos ou s&o ausentes
(WARREN et al., 2013).

Os quelipodos de decapodos sdo bons modelos para estudar evolucdo morfologica
devido a sua simples e bésica estrutura, suas varias funcdes e sua mecanica bem conhecida
(CLAVERIE; SMITH, 2007). Embora os quelipodos sejam 6rgdos multifuncionais, muitas
espécies tem uma morfologia particular adaptada para um uso especifico. Pequenas
modificacOes de sua estrutura basica permitem funcgdes altamente especializadas (BROWN et
al., 1979). A plasticidade no desenvolvimento do quelipodo, entretanto, pode responder a
fatores ecoldgicos como a dieta (SMITH; PALMER, 1994) ou parasitismo (PHILLIPS;
CANNON, 1978; HARTNOLL, 1982) resultando em mudangas no seu tamanho e
performance. Em espécies proximamente relacionadas vivendo em ambientes com diferentes

regimes dependentes de densidade, fatores como a disponibilidade de comida podem ser



comparados para ver se o dimorfismo de tamanho da quela responde a essas caracteristicas
ambientais (LEE, 1995). Essas descobertas sugerem que o tamanho e a forma da quela sdo
fenotipicamente plasticos e que essa plasticidade se da em direcdo de efeitos induzidos pelo
uso ou outros estimulos ambientais que podem ser herdaveis, influenciando a evolucdo do
tamanho do quelipodo e a sua estrutura (SMITH; PALMER, 1994).

1.3 Comportamento antipredatério

A funcéo e a evolucdo de cada variagdo em tragos sexuais € usualmente explicada pelo
balanco entre selecdo sexual e reconhecimento da espécie (via escolha da fémea), que
usualmente favorece sinais conspicuos, e selecdo natural (via pressdo de predacdo) que
favorece individuos cripticos (ENDLER, 1978, 1980; ANDERSSON, 1994; MOLLER,;
NIELSEN, 1996; DEUTCH, 1997; ZUK; KOLLORU, 1998). Entretanto, a alta exposicao a
predacdo pode ser compensada pelo comportamento antipredatério (FORSMAN;
APPELQVIST, 1998; LOSOS et al., 2004). Comportamentos antipredatorio flexiveis sédo
comuns em diversos taxons (LIMA; DILL, 1990). Os animais sdo capazes de avaliar o risco
de predacdo e modificar seu comportamento antipredatério dependendo, por exemplo, das
caracteristicas do microhabitat (MARTIN; LOPEZ, 1995) ou habilidades locomotoras
(BRANA, 1993; MARTIN, 1996).

As respostas da presa ao risco de predacdo incluem defesas como tracos morfol6gicos
especializados e comportamentos que tem sido ajustados por selecdo natural ao longo do
tempo (ENDLER, 1980; LIMA; DILL, 1990; CHIVERS; SMITH, 1998). Presumivelmente, a
selecdo natural age a favor de comportamentos antipredatério mais fortes em populacdes com
maiores riscos de predacdo (RIECHERT; HEDRICK, 1990; CHIVERS et al., 2001),
contribuindo para ciclos co-evolucionarios entre predador e presa (KORTET et al., 2007).

Obviamente, é benéfico para os individuos poder optar pelo comportamento mais
apropriado a determinado ambiente, ao invés de desempenhar um Unico comportamento em
todos os ambientes (GHERARDI et al., 2012). Ao forragear, por exemplo, 0s animais devem
balancear suas demandas alimentares e suas demandas antipredatérias. O perigo de predacéo
usualmente reduz a eficiéncia do forrageamento porque os forrageadores podem permanecer

abrigados ao invés de se alimentar, escolha menos lucrativa, mas mais segura; ou vigiam para



avistar os predadores ao invés de procurar por comida (GILLIAM, 1990; LIMA; DILL,
1990).

Por isso, a plasticidade comportamental evolui para que um Gnico gendétipo produza
formas alternativas de comportamento em resposta as condi¢cbes ambientais (WEST-
EBERHARDT, 1989). Devido a maior abundéncia de pistas potenciais para regular a
expressdo de uma resposta comportamental adaptativa e imediata, é esperado que a
plasticidade comportamental evolua mais rapidamente do que qualquer outra forma de
plasticidade fenotipica. Consequentemente, a plasticidade comportamental desempenha um
papel mais importante na iniciacdo e amplificacdo de mudancas fenotipicas (WEST-
EBERHARDT, 1989).

A plasticidade comportamental pode ser dividida em dois tipos: de desenvolvimento e
ativacional. A plasticidade comportamental de desenvolvimento (PCD) corresponde a
definicdo tradicional de plasticidade fenotipica. Onde um gendtipo expressa diferentes
fendtipos comportamentais em diferentes ambientes como resultado de trajetorias de
desenvolvimento diferentes desencadeadas por aquele ambiente. A PCD compreende o que é
definido por aprendizado ou qualquer mudanga no sistema nervoso como resultado de
experiéncia. Entretanto, a PCD também inclui mudancgas morfoldgicas e fisioldgicas durante o
desenvolvimento, como musculos, membros ou 0ssos que influenciam o forrageamento e a
locomocdo (WAINWRIGHT et al., 1991; LOSOS et al., 2000; YOUNG; BADYAEYV, 2010).
Ja a plasticidade comportamental ativacional (PCA) é um comportamento inato (MERY;
BURNS, 2010). Nela, o contexto externo resulta na expressdo de um comportamento
particular (STAMPS; GROOTHUIS, 2010) de tal modo que um individuo expressa
comportamentos diferentes conforme ele encontra diferentes condigdes ou ambientes. Por
exemplo, PCA refere-se ao comportamento de se esconder ou de forragear de um individuo na
presenca ou auséncia de predadores, enquanto a PCD refere-se aos individuos desenvolvendo-
se em tipos comportamentais mais timidos ou mais ousados, na presenga ou auséncia de
predadores (SNELL-ROOD, 2013).

Nos ultimos anos, a literatura tem detalhado como presas individuais respondem as
pressOes de predacdo. Por exemplo, alguns estudos tém confirmado a previsdo de que a presa
deve levar mais tempo para reemergir do refagio ou retomar sua atividade completamente
apos ser exposta a um regime de predacdo mais perigoso. SIH (1992) encontrou este padrao
para juvenis de um inseto semiaquatico exposto brevemente a adultos canibais. A maior
densidade de predadores ou maiores razdes de tamanho entre predador e presa resultou em

maiores atrasos antes dos juvenis retomarem plena atividade. Johansson e Englund (1995)



mostraram que um ataque mais intenso por pesca predatoria resultou em um atraso mais longo
antes da retomada da atividade por larvas de insetos que vivem em tubos. Padrdes
semelhantes foram encontrados em ermitbes, Pagurus acadianus (SCARRAT; CODIN,
1992), salmdes juvenis, Salmo salar (GOTCEITAS; GODIN, 1993) e sapos machos,
Physalaemus pustulosus (RYAN, 1985). Outros estudos tém mostrado que as presas com
fome tendem a retomar a atividade de alimentacdo mais cedo do que a presa bem alimentada
(DILL; GILLET, 1991; KOIVULA et al., 1995). No entanto, Dill e Fraser (1997) observaram
0 padrdo oposto em vermes tubulares: presas famintas esperaram mais do que presas bem
alimentadas antes de retomar a atividade.

Antes das téticas serem adotadas, no entanto, as presas precisam perceber a presenca
do predador. A deteccdo do predador ocorre através da deteccdo da informacdo quimica do
predador, particularmente em ambientes aquaticos. Pistas quimicas que indicam a presenca de
predadores ou de predacdo bem sucedida sdo os tipos mais comuns de sinais (CHIVERS;
SMITH, 1998). Em adigdo, animais sem danos, mas perturbados ou estressados, liberam
odores que outros individuos podem detectar e alterar seu comportamento baseados nessa
informacdo (HAZZLETT; LAWLER, 2010). Por exemplo, os individuos do lagostim
Orconectes virilis respondem a agua de coespecificos perturbados e heteroespecificos da
mesma forma: gastando mais tempo em uma postura intermediéria, menos tempo em uma

postura abaixada e se locomovendo mais (HAZLETT, 1985).

2 OBJETIVOS

2.1 Objetivos gerais

Analisar o comportamento de Aegla longirostri sob risco de predacdo e verificar se 0s

quelipodos sdo 6rgaos selecionados sexualmente.
2.2 Objetivos especificos
Analisar o comportamento dos individuos sem e, posteriormente, com risco de predacéo,

verificando possiveis alteragdes no comportamento conforme a situacéo;

Verificar se ha dimorfismo sexual na forma e tamanho dos quelipodos;



Verificar se os quelipodos de machos, de quatro populacGes, diferem quanto a forma e
tamanho;
Verificar se os quelipodos variam mais do que um 6rgdo, em principio, ndo selecionado

sexualmente.
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RESUMO

A predacdo é uma forca seletiva importante que afeta 0 comportamento da presa, pois
tem implicacbes na sua aptiddo e em muitos outros aspectos da populacdo. Enquanto
defender-se do predador diminui o risco de injaria ou mortalidade, pode também interferir
com o forrageamento ou a reproducdo. Logo, existe uma plasticidade comportamental
limitada, pois a presa deve exibir um comportamento 6timo em cada ambiente. Para avaliar o
comportamento antipredatorio de Aegla longirostri nos realizamos trés experimentos
subdivididos em dois tratamentos cada. No primeiro experimento, os individuos foram
mantidos em jejum por uma semana e tiveram 20 minutos para se deslocar em um aquario
com alimento e abrigo, primeiramente no tratamento sem risco, e depois de uma semana, no
tratamento com risco de predacdo (o risco consiste da pista quimica de um coespecifico
macerado em agua). No segundo experimento 0s animais nao passaram pelo periodo de jejum
e foram submetidos aos mesmos dois tratamentos. No terceiro experimento testou-se o
comportamento das presas em funcdo da presenca de um peixe, conhecido por ser um
predador natural de Aegla. Os resultados mostraram que os individuos sempre optaram por
manter seus esforcos de forrageamento, independente de haver risco ou ndo. Porém, nos
tratamentos com sinalizacdo de risco houve um balanceamento nas ac6es, pois passaram a se
abrigar mais. No entanto, o tempo dispensado para alimentacdo sempre foi maior que o tempo
abrigado. Os animais responderam mais intensamente as pistas dos coespecificos macerados,
abrigando-se mais, o que indica que tal pista é reconhecida como uma ameaca real de
predacdo. Essa ousadia em relacdo a ameaca de predacdo pode estar relacionada aos maiores
beneficios obtidos por individuos ousados, que geram um aumento na sua aptidao, incluindo:
parceiras, tocas e alimento.

Palavras-chave: Predacdo. Aptiddo. Plasticidade. Aeglidae.



ABSTRACT

Predation is an important selective force, which affects the prey behavior because it
has implication in many aspects of populations, including the fitness. While defense against
predator decreases the risk of injury or mortality it can also interfere in reproduction or
foraging. Therefore, there is a limited behavioral plasticity, because the prey must show an
optimal behavior in each environment. To evaluate the Aegla longirostri antipredator
behavior we performed three tests subdivided in two treatments each. In the first test the
animals were fasting for a week, and they had 20 minutes to move in an experimental
aquarium with food and shelter, firstly with no predation risk in treatment and, after a week,
they were exposed to treatment with predation risk (the risk consisted of a crushed conspecific
in water). In the second test, they were not fasting and were submitted to both treatments. In
the third test, we tested the behavior of prey due to the presence of a fish known to be a
natural Aegla predator. Data showed that individuals chose to keep their foraging efforts in
high levels, even with risk or not. However, in the treatments with risk signaling there was a
balance in the actions because they also looked for shelter. However the time spent with
feeding was bigger than with sheltering. The animals strongly responded to the cues of
conspecifics, sheltering more, suggesting the cue is recognized as a real threat of predation.
This boldness against predation threat can be related to bigger benefits gained by these
individuals, that increase their fitness, including: partners, shelters and food.

Key words: Predation. Fitness. Plasticity. Aeglidae.



INTRODUCAO

A predacgdo é considerada uma das forgas seletivas mais importantes na formacgédo do
comportamento da presa (LIMA; DILL, 1990; LIMA, 1998), uma vez que afeta a aptiddo de
todos os individuos na populacdo (EDMUNDS, 1974; HARVEY; GREENWOOD, 1978;
SIH, 1987). Além de afetar aspectos do comportamento, os predadores também afetam a
quimica, fisiologia, ecologia e morfologia das presas (SIH, 1987), e causam a evolucdo de
uma variedade de tracos de defesa que, segundo Janzen (1981), sdo mais diversos do que
qualquer outro conjunto de tracos.

Uma vez que a selecdo natural favorece individuos que evitam predadores de forma
bem sucedida, a presa deve ajustar seu comportamento antipredatério conforme o contexto. O
que significa otimizar suas respostas antipredatdrias, pois defender-se do predador, enquanto
diminui o risco de injdria ou mortalidade, pode também interferir com o forrageamento ou
reproducdo (SIH, 1980; PALMER, 1990; ANHOLT; WERNER, 1995). Como 0s animais
devem exibir um comportamento 6timo em cada ambiente, existe a selecdo de uma
plasticidade comportamental limitada (SIH et al., 2004), balanceando o potencial risco de
predacdo com outros fatores, como forrageamento (LIMA; DILL, 1990; SIH, 1992). Por
exemplo, 0 aumento de atividade da presa na presenca de predadores proporciona altas taxas
de alimentacédo, porém aumenta o risco de predacdo. Logo, se a presa tem poucas informacGes
sobre a presenca ou ndo de predadores, ela pode permanecer dentro ou perto de seu reflgio,
optando pela sua seguranca (SIH et al., 2004). Obviamente, é benéfico para individuos
plasticos poder optar pelo comportamento mais apropriado a determinado ambiente, ao invés
de desempenhar um Unico comportamento em todos os ambientes (GHERARDI et al., 2012).

Lima e Bednekoff (1999) sugerem que a presa aloca primeiro seus esforgos para o
forrageamento para entdo ajustar sua exposicdo ao risco de predacdo, tudo em funcdo de
situagdes de alto e baixo risco. Caso as reservas energeticas de um animal estejam tdo baixas,
que seja improvavel que ele sobreviva a um periodo de escassez de alimento, os custos de
exposicdo ao predador podem ser menores do que o beneficio de obter forrageio. Assim o
forrageamento tornaria esses animais mais propensos a correrem riscos (DALL et al., 2004).

Comportamentos antipredatorios flexiveis sdo comuns entre os taxons (LIMA; DILL,
1990). Os animais sdo capazes de avaliar o risco de predacdo e modificar seu comportamento
antipredatorio dependendo, por exemplo, das caracteristicas do micro-habitat (MARTIN;



LOPEZ, 1995; LOSOS; IRSCHICK, 1996) ou das suas habilidades locomotoras (BRANA,
1993; MARTIN, 1996). As presas podem ajustar suas respostas de escape e uso do reflgio
para minimizar os custos fisiologicos, de perda de acasalamentos e/ou forrageio
(YDENBERG; DILL, 1986; SIH, 1997). Por exemplo, durante interacdes predador-presa, 0s
animais fazem decisdes sobre o risco relativo de predacdo comparando a recompensa relativa
de aquisicdo de recursos e, frequentemente, essas decisbes sdo feitas utilizando as
informacdes extraidas das paisagens sensoriais dindmicas nos habitats naturais (DILL, 1987;
KELLER et al., 2001; TOMBA et al., 2001; CORCORAN et al., 2013). Essa flexibilidade
pode, também, explicar as mudancas nas respostas antipredatérias de um mesmo individuo,
dependendo do contexto (MARTIN; LOPEZ, 2000a, b; MARTIN et al., 20034, b).

Pistas quimicas associadas com atos proximos de predacdo sdo importantes indutores
de respostas defensivas em ambientes aquaticos (HARVELL, 1990; DODSON et al., 1994).
Tais pistas podem ser emitidas pelos predadores (KATS; DILL, 1998), ou podem ser
liberadas por outras presas durante o ataque predatério (CHIVERS; SMITH, 1998). A
resposta quimica de alarme é uma resposta defensiva desencadeada por uma substancia de
sinalizacdo liberada por uma vitima coespecifica de predacdo (PFEIFFER, 1963; LILEY,
1982; SMITH, 1992). Logo, as pistas quimicas podem ser originadas por uma fonte
coespecifica ou heteroespecifica, e podem induzir os mesmos tipos de resposta de defesa
(ATEMA; STENZLER, 1977; HAZLLET, 1994; WISENDEN et al., 1999). Por exemplo,
individuos do lagostim Orconectes virilis respondem a agua de coespecificos perturbados e
heteroespecificos gastando mais tempo em uma postura intermediaria, menos tempo em uma
postura baixa e se locomovendo mais (HAZLETT, 1994).

Em crustaceos (ACQUISTAPACE et al., 2004; HAZLETT; MCLAY, 2005), a
imobilidade reduz a probabilidade de ser detectado pelos predadores. Logo, é uma estratégia
comumente adotada. Como visto em um estudo realizado por Tricarico et al. (2011), mesmo
0s caranguejos ermitdes, que tem sua sobrevivéncia dependente das conchas dos gastropodos
(ELWOOQOD, 1995), inibiram a investigacdo da concha na presenca de agua condicionada por
predadores e permaneceram praticamente imdveis, como também observado em outras
espécies (GHERARDI; ATEMA, 2005; BRIFFA et al., 2008; TRICARICO et al., 2009).

A familia Aeglidae € a unica familia de anomuros que habita exclusivamente aguas
continentais e é restrita @ América do Sul. Este grupo possui inimeras peculiaridades, tanto
moleculares, morfoldgicas, comportamentais, como ecolégicas (PEREZ-LOSADA et al.,
2004); motivo pelo qual foi criada a superfamilia Aegloidea, a qual inclui apenas o género
Aegla (MCLAUGHLIN et al., 2010), possuindo 75 espécies descritas (SANTOS et al.,



2014). Esses animais possuem um papel importante nas cadeias alimentares dos ambientes
aquaticos, pois fazem parte da dieta de diversos mamiferos, ras, peixes e aves (ARENAS,
1974; CASSINI et al., 2009), e sdo onivoros oportunistas, alimentando-se de material vegetal,
detritos e macroinvertebrados (COGO; SANTOS, 2013). Sdo encontrados em ambientes de
altas densidades populacionais e em &guas bem oxigenadas (BUENO et al., 2007;
DALOSTO; SANTOS, 2011).

Apresentam dimorfismo sexual, e os quelipodos sdo bem desenvolvidos nos machos
(BOND-BUCKUP, 2003). Esses animais ndo apresentam displays visuais em encontros
agonisticos e, portanto, é possivel que utilizem apenas pistas quimicas liberadas através da
urina para perceber o ambiente ao seu redor (reconhecer parceiros e competidores, por
exemplo) (PALAORO et al., 2013). Associada as singularidades do grupo, diversas especies
conhecidas sdo ameacadas de extingdo, e com isso, devem ser priorizados os esforcos de
conservacao para esse grupo, bem como os estudos em diversos campos de pesquisa (PEREZ-
LOSADA et al., 2004).

Nosso objetivo foi analisar o comportamento antipredatorio da espécie Aegla
longirostri, sob trés circunstancias: em jejum e com estimulo quimico de um animal
coespecifico morto; alimentados e com estimulo quimico de um coespecifico morto; e,
alimentados e com estimulo quimico de predador heteroespecifico. Dado que a comunicacao
quimica é crucial para crustaceos aquéaticos e que ao perceber o estimulo de um predador, 0s
animais, normalmente, diminuem suas atividades, nossa hipo6tese é de que ao perceber o risco
de predacdo, os individuos tornar-se-d0 mais cautelosos diminuindo a locomocdo, a
alimentacdo e abrigando-se mais, independente da pista quimica ser de animal coespecifico ou

heteroespecifico.

MATERIAL & METODOS

Coleta e manutengdo dos animais: os individuos de Aegla longirostri foram
coletados em quatro locais no estado do Rio Grande do Sul, Brasil: (i) tributario 1 do Rio
Vacacai-Mirim, municipio de Santa Maria (29°40°13°’S; 53°45°44°°W); (ii) tributario 2 do
Rio Vacacai-Mirim, Santa Maria (29° 39 49°’S; 53°44°34°W), (iii) tributario do Rio Divisa,
distrito de Vale Véneto (29°39°07,60°’S; 53°31°45,72°W) e (iv) Cascata do Mezzomo,
Silveira Martins (29°37°44°’S; 53°35°59°’W). As coletas foram feitas utilizando armadilhas



do tipo covo. Os animais foram trazidos ao laboratério e mantidos em aquarios individuais
(2L) com fotoperiodo natural, por sete dias. Durante essa semana alguns animais
permaneceram sem abrigo e sem alimento, e outros tiveram esses recursos disponiveis
(rochas, cascalho e folhas), dependendo do tratamento ao qual seriam posteriormente
submetidos.

No total, foram utilizados 55 machos maduros e com todos os apéndices intactos. Para
verificar se 0 comportamento dos individuos de A. longirostri é alterado sob risco de predacédo

foram realizados os seguintes experimentos em laboratério:

Experimento 1: Comportamento antipredatério em animais mantidos em jejum

e sem abrigo — fonte coespecifica

Sem risco (controle): cada individuo foi submetido a sete dias sem alimentacdo e sem
abrigo. Apos, cada individuo foi transferido para o aquario experimental (31 cm x 48 cm x 31
cm; 6L), o qual era dividido em duas areas (Figura 1). A aclimatacdo durou 10 minutos e
ocorreu em um dos lados do aquario experimental (area 1) com uma divisoria removivel no
meio, impossibilitando a visualizacdo e a sua passagem para o outro lado, bem como a
comunicacdo quimica entre as duas &reas. Posteriormente, a divisoria foi removida
manualmente, e o0 animal pode deslocar-se para a area 2, onde havia alimento (peixe fresco) e
abrigo. O comportamento do animal foi filmado por 20 minutos para posterior analise da:
laténcia para emergir da area 1, laténcia para se alimentar e laténcia para se abrigar, ou seja, 0
tempo que o animal levou até sair da &rea le entrar na area 2, até se alimentar e se abrigar pela
primeira vez. O total de tempo se locomovendo, total de tempo abrigado e total de tempo

comendo também foi calculado.



Figura 1- Desenho esquematico do aquario experimental (31 cm x 48 cm x 31 cm, 6L).

Apos esse tratamento, o individuo foi alimentado e posteriormente, permaneceu por
mais uma semana sem alimento. Esse tempo foi adotado para eliminar a memdria da
experiéncia anterior (ZULANDT et al., 2008). Apds uma semana, 0 mesmo individuo foi

submetido ao tratamento 2.

Com risco: segue 0 mesmo modelo experimental descrito acima. No entanto, antes da
divisoria ser removida, a ameaca da presenca de um predador foi inserida no aquario. A
ameaca consistiu de um animal coespecifico macerado em &gua, e esta dgua (150 ml) passou
por um coador e foi adicionada ao aquario (BOUWMA; HAZLETT, 2001). O comportamento
do individuo foi filmado novamente por 20 minutos e 0s mesmos aspectos descritos
anteriormente foram analisados.

Foram utilizados 32 individuos submetidos aos dois tratamentos.

Experimento 2: Comportamento antipredatério em animais mantidos na

presenca de alimento e abrigo — fonte coespecifica

Segue o mesmo protocolo experimental anterior, no entanto, durante o periodo de
aclimatacdo os animais tiveram a disponibilidade de alimento e abrigo. Foram utilizados 13

individuos em cada tratamento (sem risco e com risco de predagéo).



Experimento 3: Comportamento antipredatério em animais mantidos na

presenca de alimento e abrigo - fonte heteroespecifica

Segue-se 0 mesmo protocolo descrito anteriormente, com a diferenca que nessa
situacdo a fonte do risco de predacédo passou a ser um peixe (Rhamdia quelen), conhecido por
ser um predador natural de A. longirostri (KUTTER et al., 2009). Para obter a pista quimica
do predador, o predador foi aclimatado por 7 dias em um aquario individual, sem alimento.
Uma seringa foi utilizada para coletar 150 ml da agua do aquério do predador, e entdo, essa
agua foi inserida no aquario experimental.

Foram utilizados 10 animais em cada tratamento (sem risco e com risco- fonte

heteroespecifica).

Todos os experimentos foram realizados a noite, pois a maior atividade dos eglideos
ocorre dentro desse periodo (SOKOLOWICZ et al., 2007; AYRES-PERES et al., 2011).
Durante as filmagens, com o intuito de evitar quaisquer alteragdes no comportamento do
animal, foram utilizadas apenas luzes incandescentes vermelhas (40 W), devido a baixa
sensibilidade dos crustaceos a esse comprimento de onda (ZIMMERMANN et al., 2009;
DALOSTO; SANTOS, 2011).

Todos os experimentos foram filmados utilizando uma camera Sony Handycam HDR-
CX 560 e, posteriormente foram analisados utilizando o programa Etholog 2.2 (OTOONI,
2000). A laténcia para emergir da area 1, laténcia para se alimentar, laténcia para se abrigar,
total de tempo se locomovendo, total de tempo abrigado e total de tempo comendo foram
comparados entre tratamentos atraves dos testes de Wilcoxon ou teste t pareado (conforme a
normalidade dos dados) para avaliar se o comportamento dos individuos diferiu entre os
tratamentos (com e sem risco). Foi utilizada ANOVA de um critério com teste Tukey HSD
post hoc para comparar os tempos comendo, abrigado e andando em cada tratamento
(separadamente, com e sem risco de predacdo). Para testarmos se a primeira escolha dos
individuos (abrigo ou alimento) ao sair da area 1 diferiu entre os tratamentos (com e sem
risco) foi utilizado teste de Fisher. Todas as analises foram feitas utilizando o programa R,
com um nivel de significancia de 5% (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2011).



RESULTADOS

Experimento 1

N&o houve diferenca significativa na laténcia para sair da area 1 (t= 0,9719; p=
0,3386) nem na laténcia para se abrigar entre os tratamentos (t= -0,3641; p=0,7183). O tempo
total andando e o tempo total abrigado também n&o diferiu entre os tratamentos (t= -0,9204;
p= 0,3645; t= -0,9944; p= 0,3277). J& o tempo total se alimentando foi significativamente
maior no controle do que no risco de predacéo (t= 2,4105; p= 0,02205) (Figura 2). A laténcia
para se alimentar diferiu entre os tratamentos (t= 2,3768; p=0,0204), sendo que, em média, 0s
animais levaram mais tempo para se alimentar quando ndo havia risco de predacao (Figura 2).
A ANOVA mostrou que, sem risco de predacdo, os animais passaram mais tempo comendo
do que andando ou se abrigando (F= 12,2174; p= < 0,0001), mas os tempos andando e se
abrigando ndo diferiram entre si. Com risco de predacdo, ndo houve diferenca significativa
entre essas atividades (F=0,6159; p= 0,5473) (Figura 3).

O teste de Fisher mostrou diferenca significativa na escolha dos animais (abrigo ou
alimento) entre os tratamentos (p= 0,0003289). Sem risco, 31 animais escolheram o alimento
primeiro e apenas um optou pelo abrigo. Com risco, 19 animais optaram pelo alimento, sete

optaram pelo abrigo e seis ndo fizeram escolha nenhuma (Figura 4).
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Figura 3- A) Tempo total gasto, em segundos, comendo, se abrigando e andando no tratamento sem risco de
predacdo. B) Tempo total gasto, em segundos, comendo, se abrigando e andando no tratamento com risco de
predacdo. Letras diferentes denotam diferenca significativa.
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Figura 4- Porcentagem de individuos que optou pelo alimento, abrigo ou ndo fez nenhuma escolha nos
tratamentos com e sem risco de predagéo.

Experimento 2

Quando os individuos estavam alimentados, ndo foi encontrada nenhuma diferenca
entre os tratamentos na: laténcia para sair da area 1 (z = 0,6625; p = 0,2538), laténcia para se
alimentar (t=1,4774; p=0,0784), laténcia para se abrigar (t=0,6458; p= 0,2633), tempo total
abrigado (z= 0,8664; p= 0,1931), tempo total comendo (t=0,0372; p= 0,4858), tempo total
andando (z= 1,7838; p= 0,0745). A ANOVA mostrou que, sem risco de predacdo, 0s animais
passaram mais tempo comendo do que andando ou se abrigando (F= 20,193; p= < 0,0001),
mas os tempos andando e se abrigando nédo diferiram entre si. Com risco de predacéo, o
mesmo padrdo foi encontrado entre essas atividades (F= 9,3724; p= 0,0011) (Figura 5). O
teste de Fisher também n&o encontrou diferenca significativa na escolha dos animais entre 0s
tratamentos (p= 0,13). No tratamento sem risco, nove individuos optaram primeiramente pelo
alimento e quatro optaram pelo abrigo. No tratamento com risco, oito individuos optaram pelo

alimento e cinco optaram pelo abrigo.
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Experimento 3

Quando os individuos estavam alimentados e foram confrontados com o risco de
predacdo vindo de uma fonte heteroespecifica ndo houve diferenca significativa entre os
tratamentos na laténcia para sair da area 1 (z= 0,3568; p= 0,7213), laténcia para se abrigar (t=
1,3694; p= 0,1876), tempo total andando (t= 1,585; p= 0,1303) e tempo total abrigado (z=
0,5601; p= 0,5754). Houve diferenca na laténcia para se alimentar (z= 1,9876; p= 0,0469) e
no total de tempo comendo (t= 3,0358; p= 0,0076). Os animais levaram, em média, mais
tempo para se alimentar quando nao havia risco de predacdo do que quando havia risco. O
tempo total comendo foi, em média, menor quando ndo havia risco do que quando havia risco
(Figura 6). A ANOVA mostrou que, sem risco de predacdo, 0s animais passaram mais tempo
comendo do que se abrigando (F= 3,8329; p= 0,0334), mas néo teve diferenca entre o tempo
comendo e andando ou abrigado e andando. Com risco de predacdo, 0s animais passaram
mais tempo comendo do que realizando outras atividades (F= 27,3474; p= < 0,0001), mas ndo
houve diferenca entre o tempo abrigado e andando (Figura 7). J& o teste de Fisher nédo
apresentou diferenca significativa na escolha dos individuos entre os tratamentos (p=0,7214).
No controle, nove animais optaram pelo alimento e um optou pelo abrigo. Sob risco de

predacdo, sete optaram pelo alimento, um optou pelo abrigo e dois néo fizeram escolha.
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DISCUSSAO

Os resultados indicam que os individuos de A. longirostri percebem a presenca do
risco de predacdo e respondem alterando seu comportamento conforme o estimulo. Os
animais tornaram-se mais cautelosos quando perceberam a ameaga, abrigando-se mais.
Porém, diferentemente do esperado, os animais também aumentaram ou mantiveram seus
esforcos de forrageamento. Na presenca do risco de predagdo, 0s animais se abrigaram mais,
mas o tempo abrigado sempre foi menor que o tempo se alimentando.

Os machos de A. longirostri perceberam o estimulo de um coespecifico e passaram a ir
até o alimento mais rapidamente quando estavam em jejum. No entanto, apesar de sairem
antes para se alimentar, passaram menos tempo se alimentando do que quando ndo havia o
estimulo. Além disso, os animais variavam mais na sua escolha quando o estimulo de
predacdo estava presente: quando ndo havia estimulo, 96,87% dos individuos escolheram o
alimento, enquanto que essa escolha passou a 59,38% quando o estimulo estava presente.
Esses resultados demonstram que, apesar de irem mais rapidamente ao alimento, o abrigo foi
mais importante com o estimulo de predacdo do que sem.

Quando nédo estavam em jejum, no experimento 2, as diferencas entre os tratamentos
desapareceram. Os animais demonstraram certa plasticidade comportamental, pois como néo
estavam com suas reservas baixas, ndo realizaram atividades desnecessarias no tratamento
com risco de predacdo. No entanto, apesar de ndo haver diferenca significativa no tempo
comendo entre os dois tratamentos, a média de tempo se alimentando foi igualmente alta em
ambos (sem risco: 655.623 s; com risco: 651.096 s). Por ultimo, na presenca do estimulo
quimico de um predador heteroespecifico, os animais novamente aumentaram seus esforcos
de forrageamento, saindo mais rapidamente para se alimentar e se alimentando por mais
tempo do que quando ndo havia risco de predacdo. No entanto, novamente, o abrigo passou a
ser mais importante com o risco de predagdo presente. Como visto em um trabalho com
lagostins, Orconectes virilis, no qual mostraram que o valor percebido dos recursos muda
conforme muda a paisagem sensorial: sem uma pista de alarme, os lagostins sempre optaram
pelo recurso alimentar, j& na presenca de uma pista de alarme, o recurso preferido foi o abrigo
(JURCAK; MOORE, 2014).

Esses resultados véo ao encontro do que foi visto por Acquistapace et al. (2004) onde
os individuos de Procambarus acutus acutus, na presenca de pistas de coespecificos,

executaram mais atos alimentares sem, no entanto, intensificar sua locomocéo. Além disso, as



pistas de heteroespecificos desecandearam em P. acutus acutus as mesmas respostas dos
odores de comida (aumento na atividade locomotora), ou seja, apenas a pista de coespecifico
foi associada com uma situacdo de perigo. Assim como em nosso trabalho, Gherardi et al.
(2011) também registraram que P. clarkii percebem e alteram seu comportamento na presenca
do odor de peixes predadores, porém, esse odor € menos ameacador do que o odor de alarme
de um coespecifico. Os lagostins se alimentaram menos tempo na presenca do odor de um
coespecifico, o que confirma que se sentiram ameacados. Diversos crustaceos, como o
lagostim Orconectes virilis, 0 anomuro Petrolisthes elongatus, e os braquitros Notomithrax
ursus e Cyclograpsus lavauxi, também diminuem sua locomogao quando expostos a odores
de coespecificos macerados (HAZLETT, 1994, 2000).

Ainda com relacdo a forca da resposta em direcdo a co e heteroespecificos, Hazlett et
al. (2003) também relataram que espécies nativas, normalmente, respondem mais fortemente
a odores de alarme de coespecificos. A resposta em dire¢do a odores de co e
heteroespecificos, numa mesma intensidade, € vista mais comumente em espécies invasoras.
O uso de um maior namero de informacdes sobre o risco de predacdo é usado por estas
espécies que, teoricamente, buscam aumentar sua area de expansdo, invadindo diversos
habitats e, portanto, possuem maior plasticidade comportamental. Espécies nativas poderiam
ser menos flexiveis, pois, em principio, ndo invadem outras areas. Logo, reagem mais
fortemente a pistas quimicas de coespecificos.

O risco da incerteza sobre as melhores opc¢des de forrageamento e sitios reprodutivos
pode gerar compensac@es entre as reservas de energia € 0 comportamento. Uma das possiveis
interpretagdes para a laténcia menor para se alimentar no primeiro experimento com risco de
predacdo esta associada ao fato de que os individuos estavam h& uma semana sem se
alimentar. Sob alto risco imediato de inanicdo, é esperado que os individuos no estado
energético mais pobre forrageiem mais porque o Unico meio de conseguir energia suficiente é
localizando as opgdes de alimento mais vantajosas. Ou seja, s6 o forrageamento permitira que
os individuos com baixas reservas de energia acumulem suas reservas (MATHOT; DALL,
2013). Ja nos experimentos 2 e 3, ndo havia o risco de inani¢do, pois todos os animais
estavam bem alimentados, mas mesmo assim o forrageamento foi alto. Sih et al. (2015)
defendem que somente animais com altas reservas energéticas podem se “dar ao luxo” de
forragear, porque para eles os custos a curto prazo (de procurar alimento em um local pouco
rentavel, por exemplo) ndo sdo suficientes para que eles corram o risco de inanigéo.

Associado a isso, estudos mostram que enquanto a maioria dos individuos diminui

suas atividades na presenca de predadores ou aumenta sua atividade quando famintos, alguns



individuos (e genotipos) podem ser consistentemente mais ativos do que outros na presenca e
auséncia de predadores (SIH et al., 2003). Se a medida de ousadia quando confrontado com
um predador for uma caracteristica relativamente fixa de cada individuo, independente de
varidveis ambientais ou condi¢es intrinsecas, n0s poderiamos prever selecdo contra respostas
subdtimas. Entretanto, se essa variabilidade permanece na populacao, nds devemos olhar para
uma explicacdo evolutiva.

O comportamento ousado da presa em relacdo ao predador pode estar beneficiando o
aumento da aptiddo da presa (DINGEMANSE et al., 2004; SINN et al., 2006; BROWN;
JONES; BRAITHWAITE, 2007), pois a ousadia ¢ um traco herdavel (DRENT et al., 2003;
BROWN, BURGESS; BRAITHWAITE, 2007), e sujeito a selecdo natural (REALE; FESTA-
BIANCHET, 2003). Por exemplo, individuos da truta arco-iris, Oncorhynchus mykiss,
demonstraram menores laténcias em medidas de objetos novos e fontes de alimento, assim
como em medidas de risco de predacdo. Enquanto a exploracdo de alimentos e objetos novos
pode gerar certa vantagem para individuos ousados que sdo capazes de utilizar esses recursos
novos, a ousadia em termos de risco de predacao pode ter o efeito oposto. Em termos de risco
de predacdo, um peixe ousado, mais exploratorio, pode ter uma chance maior de ser predado
se comparado a outro peixe timido que permanece escondido até o perigo passar. Entretanto,
de uma perspectiva evolutiva, o risco de predacdo aumentado para peixes ousados pode nédo
ser evidentemente custoso (WILSON; STEVENS, 2005). Experimentos que examinaram a
escolha do parceiro pela fémea do peixe lebiste, Poecilia reticulata, demonstraram que as
fémeas preferem machos mais ousados, sugerindo que eles podem ter maiores chances de
sobrevivéncia e podem oferecer beneficios indiretos a aptiddo em termos de produzir prole
mais viavel (GODIN; DUGATKIN, 1996). Similarmente, Fraser et al. (2001) relataram que o
ousado Kkillifish, Rivulus hartii, dispersa mais, cresce mais rapido e tem maior aptiddo
comparado aos seus congéneros timidos em regibes com ameaca de predacdo. Além disso,
animais altamente exploratdrios podem sofrer altos riscos de predacdo, mas podem também
aumentar suas chances de encontrar novos recursos ou novas tocas, e podem lidar mais
facilmente com mudancas em seu ambiente do que individuos menos exploratorios
(MARTIN; REALE, 2008).

A presa que emerge do reflgio pode experimentar uma maior disponibilidade de
alimento e maiores taxas de encontro com predadores. Com isso, o ataque frequente dos
predadores exerce pressdo de selecdo para melhorar ainda mais o sucesso de fuga (SIH,
1992). As respostas da presa ao risco de predacdo incluem defesas como tragcos morfoldgicos

especializados, e comportamentos que tem sido ajustados por selecdo natural ao longo do



tempo (ENDLER, 1980; LIMA; DILL, 1990; CHIVERS; SMITH, 1998). No caso da espécie
utilizada nesse trabalho, o comportamento relativamente ousado em relagdo ao risco de
predacdo pode estar associado ao fato de que os quelipodos em crustaceos conferem defesa
contra os predadores. Por exemplo, no caranguejo Heterozius rotundifrons, quando o animal
percebe a presenca do predador, 0 seu comportamento para evitar a predacao inclui o cessar
dos movimentos e a abertura dos seus quelipodos para que o predador tenha dificuldade em
engoli-lo (HAZLETT; MCLAY, 2000). Além disso, como em Orconectes propinquus
(HAZLETT, 1999), os eglideos possuem um mecanismo de defesa contra predadores que é o
“tail-flip” (obs. pess.). Ao detectar visualmente o predador, os eglideos batem seus urépodos e
assim nadam rapidamente para tras, ou seja, o “tail-flip” permite que eles sejam ousados, pois
sdo capazes de fugir rapidamente.

Os eglideos sdo animais que vivem em ambientes de alta densidade (BUENO et al.,
2007) e possuem altas taxas metabdlicas (DALOSTO; SANTOS, 2011). Logo, € necessario o
investimento na obtencdo de alimento. Por isso, pode ser que o comportamento alimentar
ousado mesmo na presenca da ameaca de predacdo seja a estratégia mais adaptativa para essa
espécie. Mas também muda o valor percebido do recurso conforme ha ou ndo risco de

predacao.

CONCLUSAO

Diferente de nossa hipotese, os individuos ndo retrairam-se ao perceberem as ameacas
de predacéo. Eles alteraram a escolha do recurso quando estavam ameacados, optando pelo
abrigo mais vezes, porém, ao sentirem-se ameacados aumentaram seus esforcos de
forrageamento e mesmo quando ndo aumentaram, mantiveram em niveis elevados. Apesar de
mostrarem certa plasticidade comportamental, alterando o valor percebido do recurso, o
tempo se alimentando sempre foi maior que o tempo gasto em outras atividades (andando ou
abrigando-se). Os individuos conseguiram manter o forrageamento alto sem necessitarem se
locomover mais, ou seja, sem tornarem-se expostos ao risco. Sairam para se alimentar em um
tempo menor quando estavam ameacados e, quando a ameaca era de um predador
heteroespecifico, ainda alimentaram-se por mais tempo. No entanto, ficou claro que a ameaca

de predacdo vindo de um coespecifico morto é mais forte que a ameaca do predador natural,



sendo o coespecifico reconhecido com uma ameaca real. Essa diferenga de resposta
normalmente é encontrada em espécies nativas, pois diferentemente das invasoras,
apresentam menor flexibilidade ja que, em principio, ndo invadem outras areas. Dada a
necessidade de expansdo de &rea, as espécies invasoras usam um maior numero de
informacOes sobre o risco de predacdo e, portanto, possuem maior plasticidade
comportamental.

A estratégia relativamente ousada dessa espécie pode estar relacionada a biologia e ao
ambiente que os eglideos vivem. Esses animais vivem, normalmente, em ambientes de alta
densidade e possuem altas taxas metabdlicas. Logo, é necessario o investimento na obtencéao
de alimento. Além disso, o risco de ser ousado pode ser compensado pelos beneficios
relacionados a aptiddo, uma vez que machos ousados podem ser selecionados pela fémea
como bons parceiros. Em adicdo, eglideos possuem uma morfologia especializada que
permite defesa contra predadores, que é a presenca de quelipodos, os quais podem machucar e
impedir que sejam engolidos facilmente. E os uropodos, apéndices que servem como uma
nadadeira, permitem realizar o “tail-flip”, que ¢ uma resposta de fuga rapida, possibilitando

gue esses animais se afastem rapidamente da ameaca de predacao.
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RESUMO

Tragos selecionados sexualmente (TSS) conferem vantagens que aumentam o sucesso de
acasalamento dos individuos e podem ser usados para atragdo de parceiros (ornamentos) e para
combates intrasexuais (armamentos). Possuem alta variagdo fenotipica e é esperado que tenham sua
expressao altamente dependentes da condi¢do do portador. Ou seja, é esperado que seu crescimento
seja mais sensitivo ao estado nutricional e/ou fisioldgico do individuo do que o crescimento de outras
partes do corpo, ndo selecionadas sexualmente. Sob forte selecdo sexual, machos maiores investirdo
mais nos TSS devido a intensidade da competicao resultando em tragos positivamente alométricos.
Porém, embora o tamanho dos TSS seja de importancia 6bvia, a forma desempenha um papel téo
importante quanto. Em crustdceos os quelipodos correspondem a armamentos e sdo estruturas
aumentadas, com dimorfismo sexual e alometria positiva. Sdo usados em combates por acesso a
fémeas, por comida ou por tocas; e podem ser usados como armamentos ou como sinalizadores em
encontros agonisticos. Embora sejam 6rgdos multifuncionais, muitas espécies tem uma morfologia
particular adaptada para um uso especifico. Em Aegla longirostri, ndo ha o conhecimento claro acerca
da fungdo dos quelipodos, pois apesar de as fémeas escolherem seus parceiros com base em seu
tamanho corporal, as lutas entre machos sdo mais curtas e menos intensas na presenca de fémeas
sexualmente maduras. Com isso, 0 objetivo desse trabalho foi investigar se os quelipodos de A.
longirostri correspondem a TSS e para isso verificamos: 1) se 0s sexos investem diferentemente no
tamanho e forma dos quelipodos; 2) se os quelipodos dos machos de quatro populacGes diferem
quanto ao tamanho e forma e 3) se os quelipodos apresentam maior variagdo que o segundo
pereidpodo. Para investigar o dimorfismo sexual utilizamos os dados de morfometria geométrica dos
quelipodos e comparamos o tamanho do centroide (TC) entre 0s sexos através do teste de Wilcoxon, a
forma através de MANOVA, e a interacdo entre os quelipodos e o TC através de ANCOVA. Para
comparar 0s quelipodos dos machos das quatro populagdes, utilizamos ANOVA para analisar as
diferencas do TC e MANOVA para comparar as formas. PCA e Relative warps foram utilizados para
verificar as maiores tendéncias na variagdo da forma. Por ultimo, utilizamos morfometria tradicional
para comparar a variacdo dos apéndices sexuais (quelipodos) com um trago ndo sexual (pereidpodo),
através de ANOVA. Os resultados mostraram que os quelipodos direitos ndo diferem entre os sexos,
mas 0s esquerdos sim, e 0s machos investem diferentemente entre seus quelipodos, mas 0 mesmo nao
ocorre com as fémeas. Os machos das quatro populagdes diferem quanto aos seus quelipodos e
pereidpodos, e a morfometria tradicional revelou que os TSS sdo mais varidveis que o pereidpodo,
mas nao diferem entre si. Esses resultados indicam que o quelipodo esquerdo é um TSS, pois ha um
claro investimento apenas dos machos nesse apéndice, diferindo a forma conforme a competicdo no
ambiente em que vivem. Além disso, TSS sdo altamente dependentes da condi¢cdo do portador e
variam muito mais que tragos ndo selecionados sexualmente, o que foi corroborado em nosso estudo.

Palavras-chave: Morfometria geométrica. Selecdo Sexual. Armamentos. Ornamentos. Aeglidae.



ABSTRACT

Sexually selected traits (SST) confer advantages that increase the mating success of
individuals and can be used to attract partners (ornaments) and to intrasexual combats
(weapons). They show high phenotypic variation and expression highly dependent on
individual condition is expected. In other words, it is expected that the SST growth is more
sensitive to nutritional and/or physiologic state of the individual than the growth of other body
parts, not sexually selected. Under strong sexual selection, larger males will invest more in
SST due to competition intensity resulting in alometric positive traits. However, although SST
size is obviously important, shape plays a role as important as. In crustaceans, chelipeds are
weapons and are increased structures, sexually dimorphic and positively alometric. They are
used in combats to access females, food or shelters; and can be used as weapons or as signals
in agonistic encounters. Although they are multifunctional organs, many species have a
particular morphology adapted to a specific use. In Aegla longirostri, chelipeds function is not
known, because despite females choose their partners based in their sizes, the fights among
males are shortest and less intense in the presence of sexually mature females. The aims of
this work were to investigate if A. longirostri chelipeds are SST and so we examined: 1) if
sexes invest differently in chelipeds size and shape; 2) if male chelipeds of four populations
differ in size and shape and 3) if chelipeds show greater variation than second pereiopod. To
investigate sexual dimorphism we used data of geometric morphometrics of chelipeds and we
compared the centroid size (CS) between sexes using Wilcoxon test, the shape using
MANOVA and interaction between chelipeds and CS using ANCOVA. To compare male
chelipeds of four populations ,we used ANOVA to analyze differences of CS and MANOVA
to compare the shapes. PCA and Relative warps were used to verify greater trends in shape
variation. Lastly, we used traditional morphometrics to compare the variation between sexual
traits (chelipeds) and a non-sexual trait (pereiopod), using ANOVA. The results showed that
the right chelipeds do not differ between sexes, but left chelipeds do, and males invest
differently between their chelipeds, mas females do not. Males of four populations differ in
their chelipeds and pereiopods, and traditional morphometric shows that SST are more
variable than the pereiopod, but do not differ from each other. These results indicated that the
left cheliped is a SST, because there is a clear investment only from males in this appendage,
the shape differing according to the environment competition where they live. Furthermore,
SST are highly condition dependent and vary much more than non-sexually selected traits,
what was corroborated in this study.

Key-words: Geometric Morphometrics. Sexual Selection. Weapons. Ornaments. Aeglidae.



INTRODUCAO

Darwin (1871) criou o conceito de sele¢do sexual, distinguindo-o de selecdo natural,
estabelecendo que tragos expressos como resultado de selecdo sexual conferem vantagens
adaptativas para aumentar o sucesso de acasalamento, embora tais atributos possam nédo gerar
as melhores condicdes de sobrevivéncia. Assim, a expressao de tragos que sdo sexualmente
dimérficos evoluiriam pela interacdo de processos que estdo sujeitos a selecdo natural e
sexual. Entender as causas e as consequéncias da variacdo dos tracos selecionados
sexualmente (TSS) é importante devido o papel que esses tracos desempenham na evolucao
do isolamento reprodutivo (RITCHIE, 2007). Diversas hipoteses tem sido propostas para
explicar os altos niveis de variagdo fenotipica em tracos sujeitos a selecdo sexual (RADWAN,
2008). Porém, o entendimento torna-se mais dificil quando conjuntos de caracteres
morfoldgicos tem duplas fungdes, como aqueles que servem como adornos chamativos para
atracdo de parceiros (ornamentos) e aqueles que funcionam no combate intrasexual
(armamentos) (ANDERSSON, 1994; BERGLUND et al., 1996).

A coevolucgdo de ornamentos e a preferéncia da fémea por machos ornamentados é o
centro dos estudos de selecdo sexual. Quando as fémeas escolhem seus parceiros com base em
seus tracos ornamentados, a selecdo pode exagerar o0 traco em questdo e a preferéncia por ele
(KOKKO et al., 2006; BOOKSMYTHE et al., 2013). Apesar dos custos em manter estruturas
mais exageradas, os individuos portadores sdo recompensados com um aumento nNo sSucesso
reprodutivo (WORTHINGTON et al., 2012). Por outro lado, a evolucdo da morfologia pode
ser direcionada por selecdo natural favorecendo formas que beneficiam a sobrevivéncia e
crescimento dos individuos (CLAVERIE; SMITH, 2010).

E esperado que 0s ornamentos e armamentos exagerados por selecdo sexual tenham
sua expressdo altamente dependentes da condicdo do portador (DAVID et al. 2000; COTTON
et al., 2004a; BONDURIANSKY; ROWE, 2005; EMLEN et al., 2012; WARREN et al.,
2013). Ou seja, é esperado que seu crescimento seja mais sensivel ao estado nutricional e/ou
fisiolégico do individuo do que o crescimento de outras partes do corpo, ndo selecionadas
sexualmente. Por exemplo, em um estudo realizado por Cothran e Jeyasingh (2010) com
Hyalella sp, o TSS (gnatépodos dos machos) mostrou maior sensibilidade ao estresse de
recursos do que os tragos ndo sexuais (gnatopodos das fémeas e base do quinto pereidpodo
dos machos). A varia¢do no tamanho do gnatopodo dos machos foi especialmente sensitiva ao

estresse de recursos. Logo, para demonstrar a sensibilidade a condicéo, € preciso comparar a



sensibilidade do crescimento de tragos sexuais exagerados com outras partes do corpo, nao
selecionadas sexualmente (JOHNS et al., 2014).

A expressao altamente dependente da condicéo € critica na evolucdo e manutencédo de
sinais usados na escolha do parceiro pela fémea e na competicdo entre machos, por, no
minimo, duas razBes. Primeiro, a alta sensibilidade & condi¢do corporal resulta no
desenvolvimento de tracos incomumente varidveis. Machos nas melhores condicGes
produzem ornamentos ou armamentos desproporcionalmente maiores, enquanto machos em
condicdes pobres produzem tracos desproporcionalmente menores. Esse aumento na
variabilidade em um traco pode amplificar as diferengas no tamanho corporal de um macho
para outro, fazendo esses tracos excelentes sinais para fémeas seletivas ou para machos rivais
perceberem as diferencas nas condicbes dos machos (COTTON et al. 2004a;
BONDURIANSKY, 2007b; BRADBURY; VEHRENCAMP, 2011). Segundo, em habitats
onde os recursos sdo limitados, as diferengas entre os machos na habilidade em competir por
recursos resultam em diferencas nas condi¢cdes entre machos e na quantidade de recursos
disponiveis para TSS. Conforme a limitacdo de recursos diminui, é esperado que a variacdo
nos TSS seja menor (DAVID et al. 2000; COTTON et al., 2004a). Entdo, para espécies que
vivem em habitats que variam na disponibilidade de recursos, € provavel que as populacGes
difiram na quantidade de variagdo dos TSS e assim, na oportunidade para selecdo sexual
(BUSSIERE et al., 2008).

Sob forte selecdo sexual, machos maiores investirdo mais nos tracos sexuais devido a
intensidade da competicdo resultando quase universalmente em tracos positivamente
alométricos (KODRIC-BROWN et al., 2006). No entanto, embora o tamanho dos TSS seja de
importancia 6bvia, a forma desempenha um papel tdo importante quanto (HENDRY et al.,
2006; BUTLER et al., 2007). Influenciado por restricGes biomecanicas, de desenvolvimento,
ou de desempenho, a forma dos TSS muitas vezes muda com o tamanho, resultando em
correlagbes fenotipicas e genéticas que podem inibir a producdo de morfologias exageradas
(EMLEN, 2001). A alocagéo de recursos limitados durante o desenvolvimento pode causar
compensagOes entre tamanho e forma, como resultado de um investimento diferencial de
recursos energéticos finitos (EMLEN, 2001). Além disso, membros de uma populagdo podem
exibir habitos de vida similares e estarem sujeitos as mesmas pressdes de selecdo, entretanto,
é possivel encontrar diferencas entre machos e fémeas. Isso é devido aos fatores extrinsecos
(fatores ecoldgicos e processos seletivos) e intrinsecos (mecanismos de desenvolvimento,

reguladores genéticos e endocrinos) agindo de uma forma integrada para produzir diferencas



fenotipicas de acordo com o sexo do individuo (SLATKIN, 1984; OWENS; SHORT, 1995;
GOULD; GOULD, 1997; BADYAEV, 2002; LEIONEN et al., 2010).

Em crustaceos, os quelipodos sdo estruturas aumentadas, com alto indice de
dimorfismo sexual, sendo usados em combates por acesso a fémeas, por comida ou por tocas
utilizadas pelas fémeas; ou ainda, como armamentos ou como sinalizadores em encontros
agonisticos (EMLEN, 2008). O crescimento de tais estruturas é, com frequéncia,
positivamente alométrico, tornando-se desproporcionalmente desenvolvidos em individuos
maiores ou mais velhos (PETRIE, 1988, 1992; SIMMONS; TOMKINS, 1996; KNELL;
FORTEY, 2005, EMLEN, 2008). Porém, a alometria ndo é uma evidéncia eficiente para um
TSS (BONDURIANSKY, 2007a). A evolucdo da alometria em cada traco requer uma
condicdo individual para ser relacionada ao tamanho do corpo e o traco selecionado deve estar
sob pressdo seletiva direcional (BONDURIANSKY, 2007a). Um traco agindo como
armamento tem uma boa chance de ser uma estrutura sexualmente dimorfica que é
positivamente alométrica e varidvel em forma ou tamanho em machos maduros (PETRIE,
1988, 1992, SIMMONS; TOMKINS, 1996; KNELL; FORTEY, 2005; EMLEN, 2008).

A heteroquelia, ou seja, a diferenca entre tamanho e forma dos dois quelipodos, €
comum em crustaceos braquitdros (HARTNOLL, 1982). Usualmente, ambos 0s sexos
mostram heteroquelia e geralmente a diferenca entre os quelipodos é mais exagerada nos
machos. Os quelipodos de decapodos sdo bons modelos para estudar evolugdo morfoldgica
devido a sua estrutura simples e basica, suas varias funcdes e sua mecanica bem-conhecida
(CLAVERIE; SMITH, 2007). Embora os quelipodos sejam 6rgdos multifuncionais, muitas
espécies tem uma morfologia particular adaptada para um uso especifico. Tal plasticidade
fenotipica é a habilidade de um organismo, um Unico geno6tipo, exibir diferentes fendtipos em
diferentes ambientes (MOONEY; AGRAWAL, 2007). Pequenas modificacbes de sua
estrutura basica permitem funcdes altamente especializadas (BROWN et al., 1979). Por
exemplo, a habilidade de quebrar conchas é diretamente correlacionada a forca de fechamento
do quelipodo, o qual varia entre as espécies em funcdo do tamanho, propriedades de alavanca
e denticdo do quelipodo, € o tipo e angulo de pinacdo das fibras dos musculos fechadores dos
quelipodos (WARNER; JONES, 1976; ELNER, 1978; SEED; HUGHES, 1995; SCHENK;
WAINWRIGHT, 2001). O tamanho e a forma dos quelipodos sdo morfologicamente plasticos
e essa plasticidade se da em direcdo de efeitos induzidos pelo uso, outros estimulos
ambientais ou fatores ecoldgicos, como a dieta e parasitismo, resultando em mudangas no
tamanho e performance dos quelipodos que podem ser herdaveis (PHILLIPS; CANNON,
1978; SMITH ; PALMER, 1994).



Entender a natureza da variagdo morfoldgica e procurar por uma explicagdo pra essa
variedade é o foco de muitos estudos bioldgicos. Para isso, analises morfoldgicas tem sido
realizadas em sua maioria por métodos multivariados utilizando conjuntos de variaveis,
usualmente distancias lineares ou angulos obtidos delas. Entretanto, nas ultimas duas décadas
outra abordagem morfoldgica tem sido desenvolvida: a morfometria geométrica (ADAMS et
al., 2004). Essa técnica foca na geometria da forma, capturando informacdes sobre a forma do
organismo mais precisamente (CAVALCANTI et al., 1999; SILVA; PAULA, 2008).
Pequenas variagdes morfométricas podem atualmente ser determinadas com alta precisao, e
entdo permite detectar diferencas ndo encontradas pela morfometria classica (RUFINO et al.,
2006).

Um bom modelo para estudos de morfometria geométrica é o género Aegla Leach,
1820, o Unico género atual de Aeglidae Dana, 1852, e também o Unico tdxon de Anomura
encontrado exclusivamente em habitats de 4gua doce (SCHMITT, 1942; BOND-BUCKUP et
al., 2008). Esses crustaceos mostram uma morfologia relativamente conservada, onde as
espeécies sdo descritas com base em caracteres taxonémicos discretos (BOND-BUCKUP et al.,
2008) e, recentemente, vem surgindo maior interesse em estudos que abordam a variacao
morfoldgica neste género utilizando essa ferramenta (GIRI; COLLINS, 2004; COLLINS et
al., 2008; GIRI; LOY, 2008; BARRIA et al., 2011; HEPP et al., 2012; TREVISAN et al.,
2012, TUMELERO; FORNEL, 2014). Sdo conhecidas cerca de 75 espécies, ocorrendo em
rios, riachos, lagos e rios de cavernas no sul da América do Sul (BOND-BUCKUP et al.,
2008; SANTOS et al., 2012, 2014), desde Claraval, Brasil (BUENO et al., 2007) até a llha
Duque de York, Chile (OYANEDEL et al., 2011). Os eglideos alimentam- se de detritos
foliares e insetos aquaticos imaturos, e vivem embaixo de pedras e de folhas do substrato dos
cursos d’agua (SANTOS et al., 2008).

Todas as espécies de Aegla apresentam dimorfismo sexual, com machos apresentando
corpos e quelipodos maiores (BUENO et al., 2000; COLPO et al., 2005; CASTIGLIONI et
al., 2006; TREVISAN; SANTOS, 2012), e se engajando em encontros agonisticos com mais
frequéncia (AYRES PERES et al., 2011). Para a transferéncia de esperma durante a copula, o
macho adota uma posi¢do de supino e segura a fémea em diregdo ao seu corpo com 0S
quelipodos (ALMERAO et al., 2010). Entdo, o maior tamanho corporal em machos permite
maior desenvolvimento dos processos espinhosos frontais para reduzir os danos durante
confrontos agonisticos. Da mesma forma, o maior cefalotérax permite maior desenvolvimento
dos musculos torécicos associados com a mobilidade e forga dos quelipodos e pereiépodos

(RHODES, 1986). No entanto, a fungdo do armamento ainda néo é bem entendida. Palaoro et



al. (2013) estudaram a modulacdo da agressividade de machos de Aegla longirostri durante a
competicéo por fémeas, verificando que as lutas sdo mais curtas e menos intensas na presenca
de fémeas sexualmente maduras. Ja Siqueira et al. (2013) verificaram que a fémea dessa
espécie é quem faz a escolha do parceiro e a preferéncia é por machos maiores. Uma vez que
0 armamento ndo é usado nos combates para obtencdo de fémeas maduras, é possivel que sua
funcéo seja atrair parceiras.

Com isso, o objetivo desse trabalho foi investigar se os quelipodos de Aegla
longirostri sdo orgdos sexualmente selecionados e para isso verificamos: 1) se 0S Sexos
investem diferentemente no tamanho e forma dos quelipodos; 2) se os quelipodos dos machos
de quatro populac@es diferem quanto ao tamanho e forma e 3) se os quelipodos apresentam
maior variacdo do que uma estrutura aparentemente ndo relacionada com o desempenho
sexual dos animais, ou seja, 0 pereiopodo-2. Nossa hipotese € de que havera dimorfismo
sexual e entre populagdes, em tamanho e forma, bem como espera-se que o pereiépodo seja

menos variavel em tamanho e forma que os quelipodos.

MATERIAL E METODOS

Areas de estudo: neste trabalho foram utilizadas quatro areas de estudo: (i) tributario
1 do Rio Vacacai-Mirim, municipio de Santa Maria, Rio Grande do Sul, Brasil (29°40°13"’S;
53°45°44°°W);, (ii) tributario 2 do Rio Vacacai-Mirim, Santa Maria, Rio Grande do Sul, Brasil
(29°39°49°°S; 53°44°34°°W); (iii) tributario do Rio Divisa, Sdo Jodo do Polésine, RS, Brasil
(29°39°07.60°°S; 53°31°45.72>°W); (iv) Cascata do Mezzomo, Silveira Martins, RS, Brasil
(29°37°44°°S; 53°35°59°°W) (Figura 1). No decorrer do texto, tais areas serdo denominadas
P1, P2, P3 e P4, respectivamente.
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Figura 1- Mapa do Rio Grande do Sul, Brasil, mostrando as trés cidades onde foram amostrados os individuos de

Aegla longirostri.

As coletas foram realizadas nos meses de abril, maio e junho de 2013 e 2014. Para
verificar a qualidade da agua, foram registrados os fatores abidticos (turbidez, condutividade
elétrica, total de solidos dissolvidos, total de oxigénio dissolvido e temperatura) de cada rio,

utilizando o medidor multipardmetro Horiba (Tabela 1).



Tabela 1- Descricdo dos fatores abioticos de cada area de estudo

Arroio Turbidez Condutividade Sélidos Oxigénio  Temperatura
(NTU) elétrica (ms/cm)  Dissolvidos  dissolvido (°C)
(g/L) (mg/L)
P1 23,9 0,066 0,043 10,49 15,13
P2 44,6 0,058 0,038 15,24 13,81
P3 47,8 0,038 0,025 12,77 15,39
P4 72,4 0,033 0,022 10,14 12,88

Morfometria geométrica: para verificar se os quelipodos sdo 6rgdos selecionados
sexualmente, foi utilizada a morfometria geométrica com o intuito, primeiramente, de analisar
se ha dimorfismo sexual, ou seja, para ficar claro se ha um investimento diferencial no
armamento entre 0s sexos e, posteriormente, verificar se 0s armamentos possuem formatos
diferentes entre as populacfes. Para isso, foram utilizados 117 individuos machos das quatro
populagdes (P1= 29, P2= 37 P3= 23, P4= 28) citadas acima e 45 fémeas de duas populagdes
(P1= 25, P2=20). Foram utilizadas fémeas de apenas duas popula¢des, pois 0 objetivo ndo era
avaliar a diferenca populacional, e sim, verificar o dimorfismo sexual. Utilizando uma cAmera
digital Sony HDR-CX560, os quelipodos (direito e esquerdo) e o segundo pereidpodo
esquerdo foram fotografados sempre na mesma posi¢éo, em vista frontal e mantendo a mesma
distdncia focal (15 cm). Devido ao arredondamento dos quelipodos dos eglideos, o0s
exemplares foram posicionados sobre massa de modelar, a qual possibilitou a estabilidade e
padronizacdo das imagens.

O programa TPSDIG (ROHLF, 2005a) foi utilizado para colocar 5 landmarks (1-5) do
tipo I, que sdo extremidades de processos e maximos de curvaturas de estruturas
(BOOKSTEIN, 1991), e 7 semilandmarks (6-11) que s&o pontos do tipo 11, ou seja, pontos de
borda determinados por critérios extrinsecos, em cada quelipodo (Figura 2-A). Os
semilandmarks sdo importantes para quantificar a forma dos apéndices nos locais em que
faltam pontos homologos claros. Os semilandmarks foram plotados utilizando-se uma grade
padronizada sobreposta em cada foto. A grade era posicionada com suas extremidades
passando pelos pontos homdlogos 1 e 5. Os semilandmarks foram marcados nos locais onde
as linhas internas cortavam as bordas dos apéndices. Segue a descricdo de cada marco

anatdmico: (1) extremidade anterior do dedo fixo do quelipodo; (2) base do dedo fixo; (3)



porcao distal da base da crista palmar, préxima a articulacdo com o déctilo; (4) ponto interno
da articulagdo entre a palma e o carpo; (5) ponto externo da articulacdo entre a palma e o
carpo; (6-11) pontos equidistantes de contorno entre os pontos 1 e 5.

O mesmo programa foi utilizado para colocar 9 landmarks do tipo Il (1-9) e 4
semilandmarks do tipo Il (10-13) no pereidpodo. A grade foi posicionada com suas
extremidades passando pelos pontos 2, 3, 4, 5 e 9. Os semilandmarks foram marcados onde as
linhas cortavam as bordas dos apéndices (Figura 2-B). Segue a descricdo de cada marco
anatdmico: (1) extremidade anterior do dactilo do pereidépodo-2; (2 e 3) extremidade posterior
do dactilo; (4 e 5) extremidade posterior do propodo; (6) extremidade proxima a articulacéo
com o prépodo; (7) extremidade proxima a articulagdo com o carpo; (8 e 9) extremidade

posterior do carpo; (10-13) pontos equidistantes de contorno entre os pontos 2 e 4; e 4 e 9.

Figura 2- A) Posicéo dos landmarks (1, 2, 3, 4 e 5) e semilandmarks (6, 7, 8, 9, 10 e 11) na vista frontal do
quelipodo direito em Aegla longirostri. Os landmarks foram posicionados nos mesmos lugares no quelipodo
esquerdo. Figura adaptada de TUMELERO; FORNEL, 2014. B) Posic¢do dos landmarks (1, 2, 3,4,5,6,7,8¢e9)
e semilandmarks (10, 11, 12 e 13) na vista lateral do pereidpodo esquerdo em Aegla longirostri.

Quando os landmarks de um individuo sdo combinados, eles formam uma colecdo de
coordenadas que quantificam o tamanho e a curvatura dos apéndices, que representa a forma
da estrutura completa. Essas coordenadas foram entdo submetidas a uma Analise
Generalizada de Procrustes (ROHLF; SLICE, 1990) para remover todas as variagdes que nao
sdo de formato (isto €, posicéo, orientagdo, e tamanho). Esta técnica alinha todos os espécimes



em um sistema comum de coordenadas usando o centroide (centro geométrico) de
coordenadas de cada individuo como origem. As coordenadas de cada individuo sdo, entdo,
escalonadas em uma unidade comum de tamanho, enquanto mantém a distancia proporcional
entre as coordenadas. Finalmente, todas as coordenadas de cada individuo séo rotadas para
minimizar as diferencas entre os quadrados entre landmarks correspondentes de individuos
diferentes (GOWER, 1975; ROHLF; SLICE, 1990). Usando o programa TPSRelw (ROHLF,
2005b) foi realizada uma Andlise de Componentes Principais (PCA) e de Relative Warps
(RW) nas coordenadas dos landmarks para examinar as maiores tendéncias da variacdo da
forma dos quelipodos.

Dimorfismo sexual: Primeiramente, foram analisados os quelipodos e pereiépodos
de machos e fémeas das populacdes P1 e P2 (N machos: 66, N fémeas: 45) com o intuito de
verificar se ha um investimento diferencial nos apéndices entre os sexos. O tamanho do
centroide (TC) foi comparado atraves do teste de Wilcoxon e a forma dos apéndices atraves
de MANOVA. As anélises foram feitas para os quelipodos esquerdo e direito separadamente.
Aplicou-se uma PCA entre os sexos utilizando os dois primeiros escores como eixos para
verificar a variacdo da forma entre os quelipodos e entre os sexos. Com os dados dos
quelipodos, foi realizada uma ANCOVA utilizando a Distancia de Procrustes (DP) como

variavel resposta, o0 TC como covariavel independente e 0 sexo como fator de interesse.

Entre populagbes: o TC dos quelipodos e do pereiépodo foi comparado entre os
machos das quatro populacdes através de ANOVA com Tukey post hoc. Para comparar a

forma das estruturas, novamente foi utilizada MANOVA.

Para as andlises estatisticas de dimorfismo sexual e entre populacdes, e obtencdo dos
gréficos foi utilizado o programa R (R CORE TEAM, 2011) com nivel de significancia de 5%
e as bibliotecas MASS (VENABLES; RIPLEY, 2002) e stats (R CORE TEAM, 2009). A
biblioteca Rmorph foi utilizada para analises envolvendo morfometria geométrica (BAYLAC,
2008).

Morfometria tradicional: os coeficientes alométricos foram estimados para cada
populacdo usando as regressdes dos maiores eixos reduzidos (RMA) nos valores dos tracos
transformados em log. Os valores dos tracos calculados foram as medidas de tamanho
corporal (CC = comprimento cefalotorécico), de articulos dos quelipodos (direito — QD e

esquerdo - QE) e do 2° pereiopodo esquerdo (CPD = comprimento do prépodo direito, CPE =



comprimento do prépodo esquerdo, APD = altura do propodo direito, APE = altura do
propodo esquerdo, CP = comprimento do pereiépodo). Da RMA, extrairam-se o intercepto e a
inclinacdo. Utilizou-se a RMA ao invés da regressdo dos minimos quadrados ordinarios
(OLS) porque a OLS atribui todos os erros medidos ao Y e entdo superestima a verdadeira
inclinacdo alométrica (BONDURIANSKY, 2007a).

Quando um traco é fortemente correlacionado com o tamanho corporal, as diferencas
observadas na variacao do traco entre grupos pode resultar de: (i) diferencas na variagdo do
tamanho corporal; (ii) diferencas na inclinacdo da relacdo alométrica entre o traco de interesse
e 0 tamanho corporal (inclinagdes mais acentuadas = maior desvio padréo); (iii) diferengas na
variacdo trago-espécie entre grupos (EBERHARD et al., 1998). Portanto, foram utilizados
dois indicadores para avaliar a variacdo do traco independente da variagdo no tamanho
corporal: o Coeficiente de Variacdo (CV= desvio padrdo /média) e a Dispersdo Alométrica
(DA = CVtrago [1-r’]*0,5; r = coeficiente de correlacéo), que mede o coeficiente de variagdo
para um traco mantendo o tamanho corporal constante (EBERHARD et al., 1998; COTTON
et al., 2004a,b). Essa medida de variacdo do traco da a dimensdo da variacdo do traco
independente do tamanho, mas s6 pode ser usada quando o “r” ¢ significante (EBERHARD et
al., 1998).

Apos a obtencdo dos dados, realizou-se uma ANOVA entre as medidas lineares dos
tracos (CPD, CPE e CP) usando o intercepto, a inclinacdo, o CV e a DA, separadamente, com
teste Tukey post hoc pra ver quais apéndices diferiram. Também realizaram-se ANOVAS
substituindo os valores de CPD e CPE por APD e APE.

Potencial competitivo: para verificar a intensidade da competicdo por recursos em
cada area, delimitou-se um trecho de 140 m de comprimento, subdividido em sete subareas de
dez metros, com um espacamento de dez metros entre si. Com isso, realizaram-se trés dias de

trabalho de campo para mensurar as seguintes variaveis:

Densidade populacional: Para avaliar a densidade de cada populagdo, no primeiro dia
de campo foram colocadas 4 armadilhas do tipo covo em cada subarea. No dia seguinte, 0s
individuos capturados foram sexados, mensurados (CC= comprimento cefalotorécico, CPE e
CPD = comprimento do propodo esquerdo e direito) e entdo marcados com tinta atoxica na
superficie dorsal da carapaca e foram soltos novamente. Os individuos também foram
capturados com puca, para que a amostragem dos animais menores fosse possivel. As

armadilhas foram recolocadas e retiradas na proxima manha (3° dia), seguindo assim o



método de captura e recaptura (BEGON, 1979). Para calcular a densidade das populacdes, foi
utilizada a estimativa de Petersen: N= r.n/m, sendo: (N) estimativa do tamanho populacional;
(r) nimero de animais marcados no primeiro dia; (n) numero de animais coletados no segundo
dia; (m) nimero de animais recapturados com marcas. Posteriormente, os valores foram

divididos pela extenséo do trecho, de forma a obter o nimero de individuos por m?,

Razdo sexual adulta: ap6s o esforco total de amostragem (puca e armadilha), foram
contabilizados todos os individuos adultos de cada populacdo. A razdo entre o numero de

machos pelo numero de fémeas gerou a razdo sexual de cada populacao.

Biomassa de macroinvertebrados: para a coleta de macroinvertebrados, utilizou-se
amostrador do tipo surber em trés pontos distribuidos aleatoriamente dentro de cada uma das
sete subareas. Apds a coleta, o material obtido foi trazido ao laboratério, para triagem,
secagem em estufa a 60 °C e por fim, pesagem do material. O peso dividido pela area gerou o

valor da biomassa para cada subérea.

Matéria organica particulada (MOP): seguiu os mesmos procedimentos da coleta de

macroinvertebrados, no entanto, o foco foram as folhas presentes nos rios.

Densidade de abrigos: utilizando a area determinada pelo surber, quantificamos o
nimero de rochas maiores que 40 mm em cinco pontos dentro de cada subarea, dividimos

pela area do trecho, obtendo sua densidade.

A densidade de abrigos, a MOP e a biomassa de macroinvertebrados foram
comparadas através de teste T entre as duas populacbes que apresentaram as formas mais

extremas dos quelipodos.

RESULTADOS

Dimorfismo sexual: o teste de Wilcoxon mostrou que o TC do QD ndo difere
significativamente entre os sexos (W = 739; p= 0,00788), nem mesmo a forma (F= 0,82265; p
= 0,6079). Ja o QE difere entre os sexos no TC (W= 684; p = 0,027) e na forma (F= 3,12; p=



0,0019). O pereidpodo, por sua vez, ndo difere quanto ao TC (W= 766; p= 0,123), mas difere
quanto a forma (F= 3,60; p= 0,005). Os dois primeiros eixos da PCA explicaram 66,2% e
11,84% da variacdo da forma dos quelipodos direito e esquerdo (Figura 3). Apds analisarmos
as formas consenso de cada sexo e de cada quelipodo (Figura 3), ficou clara a distincdo entre
as formas dos quelipodos esquerdos entre os sexos. As deformacBes sdo associadas com

mudancas na largura do prépodo e no comprimento e largura do dedo.
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Figura 3- Resultados da analise de componentes principais mostrando a relacdo entre os dois primeiros €ixos,
ressaltando a diferenca entre os quelipodos direito e esquerdo entre 0s sexos juntamente com a forma consenso
de cada quelipodo de A. longirostri. QEM = quelipodo esquerdo dos machos; QEF = quelipodo esquerdo das
fémeas; QDM= quelipodo direito dos machos; QDF= quelipodo direito das fémeas

A ANCOVA entre os quelipodos esquerdo e direito dos machos mostrou interacdo
significativa entre os quelipodos e o TC (F= 14,385; p= 0,000229) (Figura 4). O mesmo teste
para as fémeas ndo apresentou interacao significativa entre os quelipodos e o TC (F= 1,206;

p=0,277) (Figura 5).
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Figura 4- Grafico da ANCOVA mostrando a interacdo entre o Tamanho do Centroide (TC) e a Distancia de
Procrustes (DP) dos quelipodos esquerdo e direito dos machos de A. longirostri.
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Figura 5- Grafico da ANCOVA mostrando que ndo ha interacdo entre 0 Tamanho do Centroide (TC) e a
Distancia de Procrustes (DP) dos quelipodos esquerdo e direito das fémeas de A. longirostri.

Populacgdes: o TC do QD diferiu significativamente entre as quatro populagdes (F=
7,854; p= 8,31e-05), sendo que a P2 difere de P3 e de P4, j& as outras populacBes nédo
apresentam diferenga (Tabela 2) (Figura 6). A forma do QD também difere entre as
populagdes (F= 307,3; p= 2,427e-11), exceto entre a P1 e P2 (F= 0,72298; p= 0,6994). Para o



QE, o TC também diferiu significativamente (F= 8,774; p= 2.8e-05) sendo que P2 difere das
demais populacOes e as outras ndo diferem entre si (Tabela 2) (Figura 6). A forma do QE
também difere entre as popula¢bes (F= 307,3; p= 3,42e-11), exceto entre a P1 e P2 (F=
1,0364; p=0,4262). O TC do pereidpodo das quatro populacbes também difere (F= 9,619; p=
1,05e-05), sendo que a P2 difere das demais populagcdes e as outras ndo apresentando
diferengas (Tabela 2) (Figura 6). A forma do pereidpodo também difere entre as 4 populacbes
(F=307,3; p < 2,2e-16).

Tabela 2- Teste Tukey HSD post hoc mostrando as diferencas do TC dos apéndices entre as
populagdes de Aegla longirostri

Populagdes p(QD) p (QE) p(P)

PleP2 0,8453023 0,0189090 0,0274812
PleP3 0,1134933 0,9845899 0,5746589
PleP4 0,0953348 0,2359205 0,2022951
P2eP3 0,0186357 0,0112345 0,0006526
P2 e P4 0,0000412 0,0000159 0,0000191
P3eP4 0,5085299 0,4821065 0,9354893
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Figura 6- Boxplot com o TC para as quatro populagtes de A. longirostri. A) quelipodo direito, B) quelipodo
esquerdo e C) pereidpodo. Letras diferentes representam diferenca significativa.

Dados os resultados das analises de dimorfismo sexual, ficou claro que os quelipodos
esquerdos sdo os Unicos alvos do dimorfismo e, por isso, os relative warps foram analisados
para estes apéndices dos machos das quatro populac¢@es (Figura 7). Juntamente com a anélise
das formas consenso de cada populacdo (Figura 8), ficou clara a distin¢do entre as formas dos
quelipodos das populacdes 2 e 4. Ja as populagdes 1 e 3 apresentam formas intermediarias
entre os formatos dos quelipodos da P2 e P4. Entdo, os Relative Warps foram analisados para
estas populagdes que mostraram as formas mais extremas. A discriminagdo evidente entre
essas duas populagdes mostrou que a populacdo 2 ocupa, preferencialmente, os escores
negativos dos eixos de RW1 e RW2 enquanto a populacdo 4 ocupa, preferencialmente, os

escores positivos. Ao longo do eixo de forma RW1 as deformacgOes sdo associadas com



mudancas na largura do propodo. J& no eixo RW2 as deformacdes sdo associadas com
mudangas no comprimento e largura do dedo (Figura 9).
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Figura 7- Grafico de dispersdo dos dois primeiros eixos dos Relative Warps dos quelipodos esquerdos dos
machos das quatro populacdes de A. longirostri.



P1

P3

Figura 8- Forma consenso do QE dos machos de cada populagéo de A. longirostri.
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Figura 9- Gréfico de dispersdo dos dois primeiros eixos dos Relative Warps que descrevem mudangas na forma
do prépodo e do dedo do QE entre as populagdes 2 e 4 de A. longirostri. As grades de transformag&o visualizam
a deformacéo representada pelas redes de placas finas dos escores extremos dos RW relativos ao consenso.

Morfometria tradicional: A ANOVA que utilizou o CPD, o CPE e o CP como fatores
mostrou diferenca significativa entre os apéndices no intercepto (F= 4,051 ; p= 0,0325),
inclinacdo (F= 7,367 ; p= 0,00377) e CV (F= 6,322 ; p= 0,00709) (Figura 10) mas ndo na DA
(F= 0,154 ; p= 0,858). A segunda ANOVA que utilizou o APD, o APE e o CP como fatores
mostrou diferenca significativa na inclinac¢do (F= 9,908 ; p= 0,000932) e no CV (F= 13,7 ; p=
0,000156) (Figura 11) mas n&o no intercepto (F= 1,001 ; p= 0,384) e na DA (F= 1,621 ; p=
0.222) dos apéndices (Tabela 3) .



Tabela 3- Teste Tukey HSD post hoc mostrando as diferencas entre os apéndices no
intercepto, inclinacéo e CV

Apéndices p (intercepto) p (inclinacéo) p (CV)
CPE-CPD 0,9621252 0,8151709 0,8912833
CPE-CP 0,0445792 0,0047276 0,0095199
CPD-CP 0,0436150 0,0189406 0,0263303
APE- APD 0,9978363 0,9998508
APE-CP 0,0023562 0,0005028
APD- CP 0,0027292 0,0005227
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Figura 10- Boxplot com A) intercepto, B) inclinacdo e C) coeficiente de variacdo, entre 0 CPD, CPE e CP de A.
longirostri. Letras diferentes representam diferenca significativa.
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Boxplot mostrando A) a inclinagdo e B) o coeficiente de variagdo, entre 0 APD, APE e CP de A.
longirostri. Letras diferentes denotam diferenga significativa.

Potencial competitivo: O teste T mostrou diferenca significativa na densidade de

rochas dos arroios entre P2 e P4 (Z= 4,6226; p= <0,0001), mas ndo apresentou diferenca entre
a biomassa de macroinvertebrados (T= 0,359; p= 0,7271) e a MOP (T= 0,0343; p= 0,9733)
(Tabela 4).

Tabela 4- Densidade de rochas, biomassa de macroinvertebrados e biomassa de matéria
organica particulada (MOP) em cada arroio

Biomassa de

Arroio Densidade de !\/Iacro- Biomassa de

Rochas > 40mm invertebrados MOP (gramas)

(gramas)

P1 598,21 0,0234 17,850

P2 273,21 0,0159 4,044

P3 379,46 0,0211 5,014

P4 691,66 0,0190 4,346




Tabela 5- Densidade populacional e razdo sexual das quatro populacdes amostradas de A.
longirostri

Populacao Densidade populacional ~ Razéo Sexual
(individuos.m2) (M:F)
P1 1115 1,36:1
P2 29,33 1,97:1
P3 5,18 1,23:1
P4 20,33 1,031
DISCUSSAO

Como Schmitt (1942: 446) apontou, “Em Aegla, a fémea...é definitivamente o sexo
mais fraco, e, mesmo se alcancar um tamanho tdo grande, nunca é distintamente desenvolvido
quanto um macho correspondente. Isso € particularmente verdade para os quelipodos”.
Porém, em A. longirostri, ficou claro que o dimorfismo se da no quelipodo esquerdo, uma vez
que o TC e a forma do quelipodo esquerdo diferem estatisticamente entre 0s sexos, mas nao
diferem quanto ao quelipodo direito. Além disso, como visto na ANCOVA, ha interacdo entre
0 TC e os quelipodos dos machos, mas 0 mesmo nédo ocorre nos quelipodos das fémeas. Ou
seja, 0s machos investem diferentemente nos seus quelipodos, mas as fémeas néo.

Esses resultados vao ao encontro do que foi visto nos machos do género Uca, 0s quais
tem um quelipodo menor usado para alimentacdo e um quelipodo maior usado para
sinalizacdo e luta. No entanto, em muitas espécies, normalmente, ha um namero similar de
machos com quelipodos esquerdos e direitos maiores. Ja as fémeas tem dois quelipodos
pequenos que assemelham-se ao quelipodo menor dos machos (ROSENBERG, 2002). Assim
como em Uca, ja é de conhecimento geral que os eglideos possuem heteroguelia, sendo o
quelipodo esquerdo, normalmente, maior que o direito, e geralmente associado com
atividades reprodutivas (HEBBLING; RODRIGUES, 1977; VIAU et al., 2006; BUENO;
SHIMIZU, 2009). Como visto por Viau et al. (2006), A. uruguayana usa o quelipodo maior
para proteger a fémea de outros machos; enquanto a alimentacao, limpeza e outras atividades
sdo associadas ao quelipodo menor (TREVISAN; SANTOS, 2012).

A teoria prevé que a selecdo sexual agindo em machos favorecerd o exagero dos

tracos-alvo dos machos se os individuos com maiores tragos alcangam maior sucesso de



acasalamento (DARWIN, 1874). Isso leva a evolucdo de dimorfismo sexual, assim os tracos
sexuais dos machos sdao absolutamente ou relativamente maiores do que os tragos homdlogos
das fémeas. Entretanto, a teoria também sugere que os tracos alvos de selecdo sexual devem
evoluir alta dependéncia da condicdo, uma forma de plasticidade de desenvolvimento que liga
a medida de expressdo do tragco a quantidade de recursos metabdlicos disponiveis ao
individuo, otimizando a compensacdo entre viabilidade e reprodugdo (MCALPINE, 1979;
ANDERSSON, 1982, 1986; NUR; HASSON, 1984; ROWE; HOULE, 1996). Essa predicao
se aplica a qualquer traco exagerado por selecdo sexual, incluindo sinais, armamentos ou
outros dispositivos empregados na competicdo sexual (BONDURIANSKY, 2007b).

Ao analisarmos os dados apenas dos machos das quatro populagdes, notamos uma
clara distingédo entre os quelipodos dos machos da populacdo 2 e 4. A populacdo 1 ndo diferiu
da populacdo 2, talvez devido a proximidade da localizacdo, sugerindo que, na préatica, ambas
comporiam uma Unica populacdo. Ja a forma dos quelipodos da populagdo 3 mostrou-se um
intermediério entre as formas extremas das populacdes 2 e 4. Os RW 1 e 2 mostraram que as
deformacdes nos quelipodos sdo acompanhadas por modificagdes na largura e comprimento
do propodo quelar e do dedo fixo. A populacdo 2 possui prépodos e dedos mais curtos e mais
largos, os quais sdo completamente opostos aos propodos e dedos da populacdo 4, mais
longos e estreitos.

Essas diferencas na forma podem ser explicadas pela funcdo designada para cada
quelipodo. O uso do quelipodo como armamento deve favorecer um prépodo e apdédema
relativamente grandes e dedos curtos para alcancar uma grande vantagem mecanica. Em
contraste, o uso da quela como sinal, especialmente na sinalizagdo repetitiva “claw waving”
para atrair fémeas, deve favorecer dedos relativamente longos e um prépodo menor para
reduzir o muasculo e a massa exoesqueletal (TAYLOR, 2001). Ao alongar o dedo
desproporcionalmente relativo ao tamanho do prépodo, os machos produzem um sinal
conspicuo visualmente com um custo relativamente baixo. Entretanto, seguindo esse design
para funcao sinal, conforme o quelipodo cresce, 0 comprimento do dedo aumenta mais do que
a altura, e assim, a vantagem mecanica do quelipodo diminui (LEVINTON; ALLEN, 2005).
Entdo, a selecdo sexual para fungdo sinal resulta em quelipodos que tornam-se relativamente
mais fracos conforme eles tornam-se mais longos comparados aos quelipodos desenhados
para manter uma vantagem mecanica constante (DENNENMOSER; CHRISTY, 2012).

Com base nessas informac@es, sugerimos que a forma do quelipodo da populacéo 2
seja adaptada para funcionar como armamento, o0 que pode estar associado a competi¢do no

ambiente em que vivem. Essa populacdo possui a maior razdo sexual (aproximadamente 2



machos para cada fémea) e menor densidade de abrigos, o que pode explicar a necessidade do
armamento. Devido a alta competicdo por fémeas e abrigos, e a alta densidade de
coespecificos, 0s machos dessa populacdo precisam disputar recursos entre si, 0 que gera a
necessidade de um quelipodo forte e robusto. Tracos que fazem os individuos melhor
competidores estardo sob forte selecdo em populacdes de alta densidade (CALSBEEK, 2009).

Por outro lado, a populagdo 4 possui uma razdo sexual equilibrada (1:1), a maior
densidade de abrigos e densidade de coespecificos menor que a populacdo 2. Ou seja, a
competicdo por recursos € fraca e os combates ndo devem ser tdo frequentes. No entanto,
ainda ha a necessidade de atrair as fémeas, mas com a alta densidade de abrigos e 0 nimero
menor de fémeas, 0s encontros podem n&o ocorrer frequentemente. Para tornarem-se mais
conspicuos, pode ser que os machos dessa populacdo tenham investido nos quelipodos
diferenciadamente, tornando-os sinalizadores. Porém, apesar da funcdo de sinalizacéo, ndo é
conhecido para essa espécie o comportamento de “claw waving” citado anteriormente.

Caranguejos com quelipodos maiores e mais fortes devem ter uma vantagem seletiva,
porque esses individuos tem acesso a uma maior variedade de tipos e tamanhos de presa, e
também porque ha menos risco de danos nos quelipodos quando atacam presas de qualquer
tamanho (JUANE; HARTWICK, 1990; JUANES, 1992; JUANES; SMITH 1995, PALMER
et al., 1999, TAYLOR et al., 2000). Limites maximos do tamanho dos quelipodos podem ser
ajustados pelos custos metabdlicos de manutencdo ou substituicdo, ou por restricdes
alométricas associadas com o declinio da tensdo muscular conforme o tamanho dos
quelipodos aumentam (TAYLOR 2000, 2001). Em adicdo, € sabido que a longevidade do
macho pode declinar devido a maior atragdo dos predadores e parasitas (GRAY; CADE
1999), ou pelos altos custos energéticos dos displays sexuais (VEHRENCAMP et al., 1989).
Com isso, machos com maiores tracos pagam maiores custos e devem viver por periodos mais
curtos de tempo (JENNIONS, 2001).

Logo, se ndo hd a necessidade de tornar o quelipodo um armamento, ndo ha a
necessidade de pagar um custo tdo alto. Entéo, é provavel que a populacédo 4 tenha essa forma
simplesmente para 0s machos tornarem-se evidentes com um baixo custo energético. Ja a
disponibilidade de alimentos de cada arroio, nesse caso, ndo deve interferir nas diferencgas
encontradas em tamanho e forma entre as duas populacGes, uma vez que 0s testes estatisticos
ndo mostraram diferenga significativa na biomassa de macroinvertebrados e de matéria
organica particulada.

Ja a auséncia de dimorfismo sexual (tamanho e forma) no quelipodo direito sugere que

as diferencas encontradas no quelipodo direito e no pereiopodo entre 0s machos estéo sujeitas



a outros fatores. Por exemplo, a auséncia de dimorfismo sexual no tamanho da carapaca
sugere que a carapaga ndo € um trago sexual secundario e sim, estd sujeita a fatores como
status nutricional, disponibilidade de comida e fatores genéticos (TZENG, 2004,
ANASTASIADOU et al., 2009, TREVISAN et al., 2012). Logo, as diferencas encontradas
nos quelipodos direito e pereiépodo dos machos das quatro populacBes deve estar associadas
as diferencas na sua fungdo e na competi¢do do ambiente em que vivem.

Embora potencialmente todos os tracos possam ser afetados pela condi¢do em alguma
medida, é esperado que TSS tenham maior sensibilidade a condicdo do que tracos métricos
comuns (BONDURIANSKY, 2007b). Uma predi¢do da hipétese de “handicap” é que os
ornamentos sexuais sdo altamente varidveis, mais do que os tracos ndo sexuais (PRICE et al.,
1993). Uma vez que a condicdo exibe alta variacdo, € esperado que tracos ornamentais
exibam alta variacdo relativa a tragos ndo sexuais cuja expressdo nao é (ou é menos)
dependente da condicdo (ROWE; ROULE, 1996; DAVID et al., 2000, COTTON et al.,
2004a). Consequentemente, é esperado que a selecdo sexual nos tracos dos machos resulte na
evolucdo do dimorfismo sexual dependente da condicdo, onde a variagdo na expressdo do
traco entre individuos machos (mas ndo em fémeas) reflete a variacdo na condicao. Logo, o
dimorfismo sexual e a dependéncia da condi¢do sdo biologicamente e conceituavelmente
inseparaveis porque o dimorfismo resulta quase inteiramente da dependéncia da condigdo
(BONDURIANSKY, 2007b).

Estudos comparativos prévios tem indicado que 0s tragcos sexuais sdo mais variaveis
do que os tracos ndo sexuais medidos usando o coeficiente de variacdo, o qual controla a
variacdo para o tamanho do traco (ALATALO et al., 1988; POMIANKOWSKI; MOLLER,
1995; FITZPATRICK, 1997). Além do CV, nds também investigamos a variagdo do
ornamento com propriedades alométricas (inclinacdo, intercepto e dispersdo alométrica) dos
apéndices, as quais corroboraram o maior investimento nos TSS. Como visto em nossos
resultados, os quelipodos diferem do pereiépodo quanto ao CV, inclinacéo e intercepto, sendo
estas medidas sempre maiores nos provaveis TSS e nao diferindo entre os quelipodos direito e
esquerdo. Bem como visto em outro estudo com o “besouro rinoceronte”, Trypoxylus
dichotomus, o tamanho dos TSS (chifres, neste caso) é altamente variavel entre individuos e
mais sensivel a manipulacdes na dieta do que outros tracos ndo sexuais (por exemplo, asas,
élitros e pernas) (JOHNS et al., 2014).

Com base em todos os resultados obtidos nesse trabalho, concluimos que o0s
quelipodos esquerdos dos machos de Aegla longirostri s&o tracos selecionados sexualmente e

mostram plasticidade fenotipica uma vez que a) ha um claro investimento dos machos na



forma e no tamanho do quelipodo esquerdo diferentemente das fémeas; b) os quelipodos dos
machos de diferentes populagGes estdo sujeitos as condi¢cbes do ambiente em que vivem e ¢)

apresentam maior variacdo que o pereiépodo.

CONCLUSAO

Os resultados mostraram que h& um dimorfismo sexual claro com relagdo ao
quelipodos esquerdo dos machos, diferindo em tamanho e forma entre 0s sexos. Ja 0s
quelipodos direitos ndo diferem entre os sexos, nem em tamanho nem em forma; e 0os machos
investem diferentemente entre seus quelipodos, mas 0 mesmo ndo ocorre com as fémeas.
Esses resultados revelaram que o quelipodo esquerdo é um traco selecionado sexualmente,
pois ha um claro investimento apenas dos machos nesse apéndice. Esse investimento
diferencial esta relacionado a escolha da fémea, pois € sabido que em Aegla longirostri, é a
fémea que faz a escolha do parceiro.

Houve diferenca também, de forma e tamanho, de ambos os quelipodos e pereiépodos
entre 0s machos das quatro populacbes. As diferencas do quelipodo esquerdo podem estar
associadas ao ambiente em que vivem e a funcdo que o quelipodo deve desempenhar nesse
ambiente. Quelipodos robustos, com dedos e prépodos curtos, agem como armamentos; ja
quelipodos com dedos e prépodos estreitos e alongados agem como sinalizadores. Essas
funces diferentes sdo desencadeadas pela competicdo no ambiente e, consequentemente, pela
condicdo do portador.

Jé as diferencas de forma e tamanho do quelipodo direito e do pereidpodo devem estar
associada a outros fatores, como: status nutricional, disponibilidade de comida e fatores
genéticos. Ou seja, as diferencas encontradas nesses apéndices ndo selecionados sexualmente
devem estar associadas as diferencas na sua fungdo e na competicdo do ambiente em que
vivem.

Além disso, a morfometria tradicional revelou que os tragos selecionados sexualmente
sdo mais varidveis que o pereiopodo, mas ndo diferem entre si quanto a variagdo. Tracos
selecionados sexualmente sdo altamente dependentes da condicdo do portador e variam muito

mais que tragos néo selecionados sexualmente, o que foi corroborado em nosso estudo.
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3 DISCUSSAO

No primeiro artigo, os resultados foram diferentes do esperado, demonstrando mais
uma vez como a familia Aeglidae é um grupo singular. O comportamento antipredatério dos
individuos foi ousado em relacdo as ameacas de predacdo, uma vez que, 0s animais ndo se
retrairam ao sentirem-se ameacados. Alteraram sim, o valor percebido do recurso, pois o
abrigo foi escolhido mais vezes quando a ameaca de predacdo estava presente; porém, ao
sentirem-se ameacados aumentaram seus esforcos de forrageamento. Sairam para se alimentar
em um tempo menor quando estavam ameacados e, quando a ameaca era de um predador
heteroespecifico, ainda alimentaram-se por mais tempo. Poucos trabalhos trazem resultados
similares a esse, pois, normalmente, 0s animais tornam-se cautelosos ao sentirem-se
ameacados, abrigando-se ou tornando-se imdveis. No entanto, as estratégias adaptativas sdo
diferentes entre os grupos, conforme sua biologia e 0 ambiente que vivem. Os eglideos sdo
animais que vivem em ambientes de alta densidade e possuem altas taxas metabdlicas. Logo,
€ necessario o investimento na obtencdo de alimento, o que pode explicar o comportamento
alimentar ousado mesmo na presenca da ameaca de predacdo e mesmo quando ndo corriam
risco de inani¢do. Essa estratégia também pode estar associada a morfologia especializada dos
eglideos. Além de realizarem o “tail-flip”, que ¢ um mecanismo de fuga rapida, os eglideos
possuem quelipodos que podem conferir defesa contra os predadores.

Como visto no segundo artigo, os quelipodos sdo érgdos selecionados sexualmente e
fenotipicamente plésticos, conferindo vantagens aos individuos conforme o ambiente em que
vivem. Além de ficar claro o dimorfismo sexual com relagdo ao quelipodo esquerdo,
demonstrado pelas diferencas de tamanho e forma desses apéndices entre 0s sexos, ambos 0s
quelipodos dos machos diferem entre as populacdes. Essas diferencas estdo associadas ao
habitat em que vivem e as pressdes de selecdo a que estdo sujeitos, ficando claro que os
quelipodos sdo 6rgéos sensitivos ambientalmente e dependentes da condigdo do portador. A
morfometria tradicional ajudou a corroborar a afirmacdo de que os quelipodos sdo 6rgéos
selecionados sexualmente, pois mostrou que os quelipodos variam muito mais que 0s
pereidpodos, 0 que era esperado uma vez que tracos sexuais s&o mais sensitivos a condigéo do

portador que tragos métricos comuns.



4 CONCLUSAO

Dada a escassez de conhecimento acerca do comportamento da Familia Aeglidae, o
estudo do comportamento antipredatério contribuiu para o preenchimento dessa lacuna. Este é
0 primeiro estudo analisando o comportamento de eglideos sob risco de predacdo e, 0s
resultados mostraram que, realmente, a familia Aeglidae é um grupo interessante para estudos
evolutivos, pois mais uma vez, mostrou-se ser singular. Diferente do esperado, 0s animais ndo
se retrairam ao sentirem-se ameacados e ainda aumentaram (ou mantiveram) seus esforcos de
forrageamento. E interessante notar que as estratégias adaptativas sdo diferentes para os
grupos conforme sua biologia e o ambiente onde vivem. Da mesma forma, para estudos
futuros, seria interessante verificar se 0 comportamento antipredatorio das fémeas e de juvenis
segue 0 mesmo padrdo.

O segundo artigo foi, da mesma forma, de extrema relevancia, pois contribuiu para o
conhecimento da familia em termos de selecdo sexual. Apenas, recentemente, foi revelado
que € a fémea da espécie que faz a escolha do parceiro, entdo esse estudo vem para
acrescentar informacdes com relacdo ao comportamento reprodutivo do grupo. Ficou claro
que os quelipodos esquerdos estdo sob selecdo sexual, mostrando plasticidade fenotipica
conforme o sexo, condi¢do do portador e 0 ambiente em que vivem. Nas Ultimas décadas, a
morfometria geométrica vem sendo utilizada como uma ferramenta para entender a natureza
da variacdo morfoldgica e sua utilidade, foi mais uma vez, exemplificada nesse estudo. Por
outro lado, a morfometria tradicional ainda permanece como uma ferramenta essencial para
integrar os resultados e ajudar a explicar a variedade de formas juntamente com a

morfometria geométrica.
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