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RESUMO

Caracteristicas populacionais e ambientais sdo responsdveis por determinar a frequéncia
de ocorréncia de interagdes sociais entre os individuos de uma populacgdo. Tais intera¢des, ndo
se limitam, mas podem envolver a disputa por parceiros sexuais. Em crustdceos simbiontes, os
principais fatores que influenciam o comportamento social das populagdes e,
consequentemente, 0 sucesso na obtencdo de cOpula sdo as caracteristicas dos simbiontes
(morfoldgicas e ecoldgicas) e os niveis de predacdo. Contudo, para garantir 0 sucesso
reprodutivo os individuos ndo dependem apenas de realizar a copula. O sucesso reprodutivo de
fémeas de diversas espécies de vertebrados e invertebrados aqudticos parece estar relacionado
com a liberagdo dos gametas e larvas no ambiente em sincronia com varidveis ambientais que
favorecem o desenvolvimento e a dispersao da prole. Considerando isto, este estudo teve como
objetivos (I) investigar o sistema de acasalamento e (II) analisar o ciclo reprodutivo a fim de
investigar a existéncia de sincronia reprodutiva com o ciclo das marés dentro e entre as
populacoes de Alpheus estuariensis e Salmoneus carvachoi, dois camardes alfeideos
simbiontes. Para isso, foi (I) investigado o padrio de utilizacio do reftigio e aspectos
populacionais das duas espécies e (II) se a variagdo das marés influencia o periodo em que as
fémeas se tornam sexualmente receptivas e o periodo em que as larvas sdo liberadas no
ambiente. Houve baixa correlacdo positiva de tamanho entre os individuos das duas espécies
encontrados na mesma galeria. Individuos de A. estuariensis e S. carvachoi foram encontrados
em pares com frequéncia maior do que a esperada ao acaso. Os pares heterossexuais de A.
estuariensis € 0s pares compostos por dois camardes hermafroditas em S. carvachoi
apresentaram alta correlagc@o positiva de tamanho. Nossos resultados sugerem A. estuariensis
possui comportamento monogamico, enquanto S. carvachoi possui comportamento
poliginandrico. Além disso, nossos resultados sugerem que A. estuariensis libera suas larvas
durante as marés de sizigia durante o periodo chuvoso e se reproduz independente do ciclo das
marés. Salmoneus carvachoi tende a liberar suas larvas e se reproduzir durante as sizigias. Por
fim, concluimos que apesar de serem duas espécies que compartilham o mesmo habitat e estao
sob as mesmas influéncias ambientais, A. estuariensis € S. carvachoi possuem estratégias

reprodutivas distintas.

Palavras-chave: Alpheidae. Sistema de acasalamento. Sincronia reprodutiva. Ciclo de marés.

Comportamento reprodutivo.



ABSTRACT

Population and environmental characteristics are responsible for determining the
frequency of social interactions among individuals in a population. Such interactions are not
limited to, but may envolve dispute for sexual partners. In symbiotic crustaceans, the main
factors that influence the social behavior the individuals and, consequently, their mating success
are their symbionts characteristics (morphological and ecological) and the levels of predation
pressure. However, to achieve reproductive success, the parties do not depend exclusively on
mating. Female’s reproductive success of several species of aquatic vertebrates and
invertebrates seems to be depedent on gametes and larval releasing into environment in
synchrony with environmental variables that favor the development and dispersion of offspring.
Considering it, this study aimed (I) to investigate the mating system and (II) the existence of
reproductive synchrony with the tidal cycle within and between the populations of Alpheus
estuariensis and Salmoneus carvachoi, two symbiont alpheid shrimps. For this reason, it was
investigated (I) the refuge-use pattern and populational aspects of the two species, and (II)
whether the tidal variation influences the period in which the females become sexually receptive
and the period when the larvae are released into the environment. There was a low positive
correlation of size between the individuals of the two species found in the same burrow.
Individuals of A. estuariensis and S. carvachoi were found in pairs with a frequency higher than
expected by chance alone. The heterosexual pairs of A. estuariensis and the pairs of two
hermaphrodite shrimps in S. carvachoi showed a high positive correlation of size between
conspecifics. Our results suggest that A. estuariensis is monogamous, while S. carvachoi has a
polygynandric behavior. In addition, our results suggest that A. estuariensis releases its larvae
during the syzygy tides only in the rainy season and reproduces independently of the tidal cycle.
Salmoneus carvachoi is prone to release its larvae and reproduce only during the syzyges.
Finally, we conclude that although they are two species that share the same microhabitat and
are under the same environmental influences, A. estuariensis and S. carvachoi have different

reproductive strategies.

Keywords: Alpheidae. Mating system. Reproductive synchrony. Tidal cycle. Reproductive

behaviour.
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1 INTRODUCAO

Caracteristicas populacionais (e.g., razdo sexual e densidade populacional) e ambientais
(e.g., disponibilidade de alimento e refigio) sdo responsaveis por determinar a frequéncia de
ocorréncia de conflitos entre os individuos de uma populacdo, seja por recursos ou parceiros
sexuais, por exemplo (EMLEN; ORING, 1977; DAVIES; LUNDBERG, 1984; BAEZA;
THIEL, 2007). As disputas diretas (e.g. combate — KINOMURA; YAMAUCHI, 1987) ou
indiretas (e.g. monopolizacdo de recurso —- FORSYTH; ALCOCK, 1990) por parceiros sexuais
permitiu que comportamentos reprodutivos, evolutivamente vantajosos, fossem selecionados
(Evolutionary Game Theory — HAMMERSTEIN; SELTEN, 1994). Tais comportamentos
envolvem a utilizacdo de taticas pré e pods-copulatorias que possibilitem a maximizacido do
sucesso reprodutivo (aqui definido como a produgdo de descendentes independentes) dos
individuos, a partir de suas habilidades em acessar e/ou monopolizar parceiros sexuais.

O nimero de cépulas obtidas por machos ou fémeas por meio de suas tdticas
reprodutivas, define o tipo de sistema de acasalamento da populagdo (WICKLER; SEIBT,
1981; WATERMAN, 2007). Desta forma, as populagdes podem apresentar desde sistemas
poliginandricos, quando machos e fémeas copulam com multiplos parceiros (DAVIES;
LUNDBERG, 1984; BAKER et al., 2004; BAEZA; THIEL, 2007; DUGDALE et al., 2007),
até monogamicos, quando nenhum dos dois sexos copula com multiplos parceiros em sequéncia
(seja por estratégias comportamentais, restricoes ambientais ou disponibilidade de parceiros
sexuais) e permanecem juntos por um periodo de tempo maior do que o necessario para copula
(SCHEIN, 1975; WICKLER; SEIBT, 1981; CORREA; THIEL, 2003).

Os principais fatores que limitam a obtencdo de copula, em crusticeos simbiontes
(simbiose aqui definida sensu de Bary [1879] como diferentes organismos vivendo juntos
[OULHEN et al., 2016]), sdo as caracteristicas de seus hospedeiros e as pressdes ambientais
(BAEZA; THIEL, 2007). A variacdo de tamanho corporal e complexidade estrutural dos
diferentes hospedeiros de crusticeos (e.g. esponjas, anémonas, ouricos, ascidias e tartarugas)
determinam a densidade e distribuicao populacional das espécies simbidticas (BAEZA; THIEL,
2007). Por constituirem habitats descontinuos, a densidade populacional dos hospedeiros
também influencia a densidade e distribuicdo populacional de seus respectivos simbiontes.
Consequentemente, estes animais podem ser encontrados solitarios (HERNANDEZ et al.,
2012), em pares heterossexuais (BAEZA, 2008), agregacdes nao estruturadas (NIZINSKI,
1989) ou em coldnias eusociais (DUFFY, 1996). Isso demonstra como as caracteristicas dos

hospedeiros tém reflexo direto na taxa de encontro e intera¢do e por consequéncia nas taticas
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reprodutivas e no sistema de acasalamento das populacdes de seus simbiontes (THIEL;
BAEZA, 2001; CORREA; THIEL, 2003; BAEZA; THIEL, 2007).

Como visto anteriormente, a frequéncia de conflitos para conquistar parceiros sexuais
possibilitou a selecdo de determinados comportamentos que objetivam a maximizagdo do
sucesso reprodutivo. Muitos destes comportamentos, em machos, sdo direcionados a obtencao
de copula (pré-copulatérios, e.g., cortejo nupcial: WCISLO; MINCKLEY; SPANGLER, 1992;
combate: KINOMURA; YAMAUCHI, 1987; e guarda pré-copulatéria: PARKER; VAHED,
2010), apesar de também haver tdticas reprodutivas pds-copulatérias que visam garantir o
sucesso da fertilizacdo (e.g., guarda pés-copulatéria — PARKER; VAHED, 2010). Contudo, o
sucesso reprodutivo das fémeas muitas vezes depende ndo sé de sua capacidade de gestar sua
prole, mas em dar a vida a eles em momentos propicios a sua sobrevivéncia e desenvolvimento.
Fatores sociais e ambientais podem afetar a taxa de sobrevivéncia dos filhotes. Por isso, muitas
vezes as fémeas sincronizam seu ciclo reprodutivo para que a prole nas¢a em periodos com
condic¢des climédticas favordveis e abundancia de recursos (BOINSKI, 1987; PANKHURST;
PORTER, 2003; KERR et al., 2014). Fémeas subordinadas do elefante-marinho Mirounga
angustirostris (GILL, 1866) optam por dar a luz a seus filhotes em locais com baixa densidade
populacional, devido a competicdo por espaco (REITER; PANKEN; LE BOEUF, 1981). O
contrario é observado em espécies com reproducdo cooperativa, como ocorre em alguns
mamiferos e aves. Nestas espécies, a sobrevivéncia da ninhada esta positivamente relacionada
ao tamanho do grupo, pois quanto maior 0 grupo maior engajamento nos cuidados com os
filhotes (RUSSELL et al., 2003, RIDLEY, 2007). Ja o sucesso reprodutivo de fémeas de
diversas espécies de vertebrados e invertebrados aqudticos parece estar relacionado com a
liberacdo dos gametas e larvas no ambiente em sincronia com varidveis ambientais que
favorecem ndo s6 a sobrevivéncia e desenvolvimento deles, mas também sua dispersdo, como
temperatura, ciclo lunar, ciclo das marés e correntes oceanicas (LOBEL, 1978; BABCOCK et
al., 1986; CHRISTY, 2011).

Muitas espécies de crusticeos decdpodos sao amplamente encontradas em regides
entremarés. Por habitar este tipo de ambiente, estes organismos vivenciam flutuacdes
ambientais ciclicas didrias (e.g., ciclo das marés). A variagdo na amplitude das marés permitiu,
por exemplo, moldar a estratégia reprodutiva de diversas espécies de braquitros que habitam o
supra e o mesolitoral (CHRISTY, 2003, 2011). Estas espécies reproduzem-se de forma sincrona
as fases lunares, variacdo da amplitude das marés e periodo do dia (CHRISTY, 2003, 2011).
Diversos autores apontam esta estratégia reprodutiva como uma resposta adaptativa a predagcao

sofrida tanto por fémeas quanto por larvas (MORGAN; CHRISTY, 1997; CHRISTY, 2003,
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2011; SKOV et al., 2005). Desta forma, estes organismos costumam liberar as larvas em
preamares noturnas durante as marés de sizigia (MORGAN; CHRISTY, 1995; SKOV et al,,
2005; CHRISTY, 2011). Em alguns casos, a sincronia reprodutiva pode ocorrer como estratégia
para evitar a morte por dessecacdo devido a grande flutuacido de temperatura que ocorre nas
regides entremarés (REAKA, 1976). Outros autores levantam a hipdtese de que a minimizagao
do encalhe das larvas pode ser responsédvel por moldar este tipo de estratégia (SALMON et al.,
1986).

Alpheus estuariensis Christoffersen, 1984 (Figura 1A) e Salmoneus carvachoi Anker,
2007 (Figura 1B) sdo duas espécies de camardes alfeideos, que assim como diversos braquitros,
sdo encontradas em galerias escavadas na zona entremarés de estudrios e manguezais
(ALMEIDA et al., 2012; OLIVEIRA et al., 2015). A primeira tem sua distribuicao registrada
no Atlantico Ocidental, da Flérida ao Brasil (Pard até Santa Catarina) (ALMEIDA;
MANTELATTO, 2013). A segunda, tem sua distribuicdo registrada em apenas cinco estados
brasileiros (Parand, Sdo Paulo, Bahia, Pernambuco e Paraiba), além de registros na Ilha de
Guadalupe (Antilhas Francesas), na Peninsula de Iucatd (México) e na Venezuela (ANKER,
2010; ALMEIDA et al.,, 2013a; OLIVEIRA et al.,, 2015; VERA-CARIPE et al. 2015).
Geralmente, as galerias em que estas espécies sdo encontradas se concentram em areas onde o
sedimento € mais argiloso nas planicies de maré e proximas as raizes dos mangues,
permanecendo totalmente expostas durante o periodo de baixa-mar. Estudos anteriores sugerem
que estas galerias sdo escavadas por A. estuariensis e que S. carvachoi as utiliza como refugio,
indicando existéncia de uma relagdo simbidtica entre as espécies (RAMOS-PORTO; VIANA;
LACERDA, 1994; ALMIEDA et al., 2012; OLIVEIRA et al., 2015). Entretanto, a frequéncia

de ocorréncia e a natureza destas associacdes ainda permanecem desconhecidas.
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Figura 1 - Alpheus estuariensis (A) e Salmoneus carvachoi (B), em vista dorsal.

10 mm

5 mm

Fonte: Dissertacdo Danillo Barroso Souza — Universidade Federal de Sergipe (2018).

As galerias em que A. estuariensis € S. carvachoi sdo encontradas representam refigios
discretos (i.e., pequenos e descontinuos) e, por isso, sao andlogas aos hospedeiros de crusticeos
simbiontes. Portanto, caracteristicas como tamanho do reftigio relativo ao ocupante,
complexidade estrutural, densidade das galerias, bem como o indice de predacdo longe do
refiigio podem determinar o grau de interacdo entre coespecificos e, consequentemente, o
nimero de copulas obtidas pelos individuos de cada populagdo. Por este motivo, estas duas
espécies podem ser consideradas espécies-modelo ideais para testar o modelo proposto por
Baeza e Thiel (2007). Estes autores propdem que a monogamia ocorra nas populacdes em que
os individuos habitem refiigios ou hospedeiros pequenos em relacdo ao seu tamanho,
morfologicamente simples e pouco abundantes. Além disso, a populacdo deve habitar regides
onde o risco de predacdo fora dos hospedeiros ou refugio apresente altos indices de predacao
(e.g., recifes de corais e estudrios). O completo oposto, ou seja, ambientes com baixo indice de
predacdo, hospedeiros relativamente grandes, morfologicamente complexos e abundantes
propiciam a poliginandria.

Além da peculiaridade de A. estuariensis e S. carvachoi serem encontradas em
associacdo dentro de galerias escavadas, estes camardes habitam um ambiente naturalmente
estressante, devido a constante flutuacido das marés. O estresse sofrido por habitar este tipo de
ambiente permite que estratégias de sobrevivéncia especificas sejam utilizadas pelas

populacdes presentes nestes locais, como visto anteriormente. Além da variagdo abidtica
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evidenciada nas regides entremarés, os ambientes estuarinos sdo amplamente conhecidos por
servirem como habitat de juvenis de peixes, que em sua maioria se alimentam do zooplancton,
incluindo larvas de decapodos (MORGAN; CHRISTY, 1995). Estes fatores sdo apontados
como sendo responsdveis por moldar a estratégia reprodutiva de diversas espécies de braquitros
que habitam o supra e o mesolitoral, por exemplo.

Considerando as informacgdes apresentadas, esta dissertacdo teve como objetivo (I)
investigar, de forma comparativa, o sistema de acasalamento de A. estuariensis e S. carvachoi
e (II) analisar o ciclo reprodutivo a fim de investigar a existéncia de sincronia reprodutiva com
o ciclo das marés dentro e entre as populacdes das duas espécies. Cada objetivo apresentado
serd abortado em um capitulo diferente. Para alcancarmos o objetivo (I), foi investigado o
padrao de utilizacdo do refugio e aspectos populacionais das duas espécies, tais como:
distribuicao populacional, padrdo de associa¢do dos individuos e condi¢do reprodutiva das
fémeas pareadas. Para alcancarmos o objetivo (II), nds investigamos se a variacdo das marés
influencia o periodo em que as fémeas se tornam sexualmente receptivas, por meio da andlise
de desenvolvimento das gonadas, e o periodo em que as larvas s@o liberadas no ambiente, por
meio da analise de desenvolvimento dos ovos. Somado a isto, nds avaliamos se os individuos
de A. estuariensis e S. carvachoi encontrados coabitando a mesma galeria estavam na mesma
condicdo reprodutiva (gdnadas ou ovos com o mesmo grau de desenvolvimento) e se as espécies

apresentam desovas sucessivas.
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ARTIGO I

2  MESMO REFUGIO, MESMA TATICA REPRODUTIVA? UMA COMPARACAO
DO SISTEMA DE ACASALAMENTO DE DOIS CAMAROES ALFEIDEOS
(CRUSTACEA: DECAPODA)

(Manuscrito formatado conforme as normas da revista Zoologischer Anzeiger, disponivel em

https://www.elsevier.com/journals/zoologischer-anzeiger/0044-5231/guide-for-authors)

RESUMO

O comportamento social de crustidceos simbiontes e, consequentemente suas taticas
reprodutivas, € influenciado pela variagdao bioldgica e ecoldgica dos hospedeiros. Os
hospedeiros se caracterizam por serem refugios descontinuos que limitam a movimentagdo e
interacdo entre seus simbiontes. Os crusticeos também sdo encontrados em outros micro-
habitats descontinuos (e.g., galerias) que, como os hospedeiros, influenciam seu
comportamento social. NGs investigamos, de forma comparativa, se a ocupacdo do mesmo
refigio proporciona a mesma tética reprodutiva em duas espécies diferentes de camardes
alfeideos estuarinos. Como espécies modelo nds utilizamos Alpheus estuariensis, um camarao
escavador gonocoérico, e Salmoneus carvachoi, uma espécie hermafrodita protandrica
simultanea, inquilina de galerias escavadas pela primeira. N6s descrevemos o padrio de
utilizacdo do refiigio e os aspectos populacionais de ambas as espécies. Houve baixa correlagdao
positiva de tamanho entre os individuos das duas espécies encontrados na mesma galeria.
Individuos de ambas as espécies foram encontrados em pares com frequéncia maior do que a
esperada ao acaso. Os pares heterossexuais de A. estuariensis e os pares compostos por dois
camardes hermafroditas em S. carvachoi apresentaram alta correlagdo positiva de tamanho.
Nossos resultados sugerem que a tatica reprodutiva das duas espécies diverge. Os dados
indicam que A. estuariensis possui comportamento monogamico, enquanto S. carvachoi possui
comportamento poliginandrico. NOs arguimos que a divergéncia observada pode estar
relacionada a diferenca entre o sistema sexual das espécies. Outra possibilidade é o fato de A.
estuariensis ser mais suscetivel a monopolizar o refugio do que S. carvachoi, devido ao gasto

energético empregado pela primeira na constru¢ao e manuten¢do da galeria.

Palavras-chave: Inquilinismo, Ecologia comportamental, Comportamento reprodutivo,

Monogamia, Poliginandria.
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REFERENCIAL TEORICO

Simbiose (aqui definido sensu de Bary [1879] como diferentes organismos vivendo
juntos [Oulhen et al., 2016]) envolve trés tipos de interacdes: mutualismo, comensalismo e
parasitismo. Crustdceos dos mais diferentes taxons (ex: Copepoda — Ho et al., 2003; Isopoda —
Bakenhaster et al., 2006; Amphipoda — Dvoretsky & Dvoretsky, 2009; Rhizocephala — Ritchie
& Hgeg, 1981; Decapoda — Bracken-Grissom et al., 2018) estabelecem relagdes simbidticas
com outros invertebrados (Wirtz & d’Udekem d’Acoz 2008; Wirtz et al., 2009) e com
vertebrados (Kramer et al., 2009; Karplus & Thompson, 2011; Pfaller et al., 2014). Muitas
dessas associacdes sao obrigatérias e duradouras (Karplus & Thompson, 2011), porém, existem
espécies menos fiéis as quais se beneficiam temporariamente e/ou facultativamente da interacao
com seus hospedeiros (Baeza & Thiel, 2000; Jonsson et al., 2001; Pfaller et al., 2014).
Independente do tipo de associagdo, o refigio proporcionado pelo hospedeiro, € nestes casos a
principal vantagem obtida pelos simbiontes, pois permite que estes animais se protejam contra
predadores e estresses ambientais.

Nas ultimas décadas, estudos abordando a ocorréncia e o padrdao de utilizagdo do
hospedeiro ou do reftigio por crustdceos simbiontes tém sido frequentemente realizados (Baeza
& Stotz, 1995; Baeza & Thiel, 2000, 2003; Baeza, 2008; Alves et al., 2017; Baeza et al., 2017;
Barroso et al., 2018). Estes estudos apontam a variacao bioldgica (plano corporal, tamanho e
morfologia) e ecoldgica (abundancia e distribuicdo) dos hospedeiros, como fatores
determinantes no comportamento social de seus simbiontes e, consequentemente, nas taticas
reprodutivas adotadas pelas espécies.

De acordo com o modelo de sistema de acasalamento proposto por Baeza e Thiel (2007),
o valor adaptativo da monogamia em crusticeos simbiontes pode ser explicado pelas restri¢cdes
ambientais as quais estes organismos estdo expostos. Seguindo este modelo, hospedeiros que
fornecem pequenas dreas como refiigio e sdo morfologicamente simples, seja por seu tamanho
corporal (ex: ascidias — Thiel et al., 2003) ou pelo tamanho da estrutura ocupada pelo simbionte
(ex: regido supracaudal de tartarugas — Pfaller et al., 2014), e s@o pouco abundantes favorecem
o estilo de vida solitario ou em pares dos simbiontes. Considerando este cenario, um hospedeiro
com uma estrutura ou de tamanho corporal grande o suficiente para comportar dois simbiontes,
possibilita a vida em casal e favorece a monogamia (e.g. bivalves — Baeza, 2008). Em

contrapartida, hospedeiros de pequeno tamanho corporal, capazes de comportar apenas um
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simbionte, exige um estilo de vida solitdrio em que os individuos perambulem em busca de
parceiros sexuais (Thiel et al., 2003; Baeza & Diaz-Valdés, 2011). Isto ocorre, pois a
permanéncia em pares dentro dos hospedeiros, nestes casos, se torna invidvel. A vida em
agregacdo, por outro lado, é esperada quando os hospedeiros sdo relativamente grandes,
morfologicamente complexos e abundantes (Baeza et al., 2017). Tudo isso esta relacionado ao
investimento de tempo e energia no patrulhamento e defesa do hospedeiro contra invasores e
ao risco de deslocamento entre potenciais hospedeiros (Baeza & Thiel, 2007).

Simbiontes geralmente adotam comportamento territorialista e sedentdrio,
monopolizando seu reflgio (ou hospedeiro), quando as vantagens obtidas no patrulhamento e
protecdo do territdrio ja ocupado sobressaem aos riscos de se movimentar entre refigios (em
caso de baixa abundancia e longa distancia dos hospedeiros) em busca de parceiros sexuais e
alimento. Um exemplo disso € a divergéncia na tética reprodutiva entre as populacdes do
camardo carideo Lysmata pederseni Rhyne & Lin, 2006 encontradas no Panama e Belize
(monogamicas) e no sul da Flérida (poliginandria) relacionada a abundancia de seus
hospedeiros (Baeza, 2010; Baeza et al., 2016). Este camardo habita o atrio da esponja
Callyspongia vaginalis (Lamarck, 1814), que € mais abundante nos recifes de corais localizados
no sul da Flérida, a qual predomina a paisagem junto dos corais moles e algas, do que no
Panama e em Belize, onde h4 predominancia de corais duros (Baeza et al., 2016).

Este modelo pode ser extrapolado para espécies de crustdceos escavadores, responsaveis
por construir € manter seu proprio refugio, e os inquilinos desses micro-habitats (aqui
utilizaremos o termo galeria para indicar os reflgios escavados). Nestes casos, as caracteristicas
das galerias sdao andlogas as caracteristicas dos hospedeiros. Portanto, o tamanho,
complexidade, distribuicdo e abundancia das galerias podem influenciar as estratégias
reprodutivas dos inquilinos. Embora os decapodos mais conhecidos pela habilidade escavadora
sejam os braquiuros, axiideos e gebiideos, individuos pertencentes a outras infraordens (e.g.,
Caridea — Karplus & Thompson, 2011; e Astacidea — Noro & Buckup, 2010) também possuem
esta capacidade. Esta diversidade de espécies escavadoras reflete na diversidade morfoldgica e
funcional das galerias (Dworschak et al., 2012). Além disso, a variacdo estrutural destes
reflgios pode estar associada a fatores ambientais como textura do sedimento, concentragdo de
matéria organica, sazonalidade e temperatura (Iribarne et al., 1997; Morrisey et al., 1999;
Berkenbusch & Rowden, 2000; Butler & Bird, 2007). Considerando estes fatores, acreditamos
que a diversidade morfolégica das galerias encontrada inter e intraespecificamente podem,
assim como a diversidade de hospedeiros, moldar diferentes tdticas reprodutivas nas

populacoes.
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Apesar das caracteristicas do refigio — seja um hospedeiro ou uma galeria — ser
importante para elucidar questdes sobre a utilizacdo de diferentes tdticas reprodutivas em
animais cripticos, sdo os dados populacionais que nos permitem inferir sobre o tipo de estratégia
utilizada pela populacdo. Por isso, faz-se necessario buscar informacdes como: frequéncia de
individuos solitarios, em pares e em grupos (> 3 individuos) e a sua probabilidade de ocorréncia
na populagdo, que possibilita observar se hd mais individuos solitarios, pareados ou agrupados
do que o esperado ao acaso na populac¢do. Outro indicativo populacional importante € o padrao
de associagao entre os pares, isto €, a existéncia de acasalamento preferencial por tamanho. Esta
caracteristica permite inferir se o tempo de duracao do comportamento de pareamento € curto
ou longo. A existéncia de acasalamento preferencial por tamanho é um indicativo de longa
duracdo na relagdo dos pares, ou seja, uma correlacdo linear positiva entre o tamanho corporal
dos individuos que compdem os pares indica que estes organismos se associam ainda pequenos
e permanecessem juntos por mais de um ciclo reprodutivo (Yanagisawa, 1984; Boltafia & Thiel,
2001; Baeza, 2010).

Outro fator importante a ser avaliado é a condicao reprodutiva das fémeas encontradas
pareadas. Em camardes carideos, as fémeas ndo estocam a massa espermadtica € por isso a
cOpula e, posteriormente, a fecundacao dos ovos ocorre logo apds a ecdise da fémea (Bauer,
2006). Nas populacdes promiscuas (promiscuidade aqui se refere aos sistemas de acasalamento
em que ao menos um dos individuos copula com mais de um parceiro sexual), o parceiro
abandona seu casal logo apds a cOpula em busca de novas fémeas receptivas (Bauer, 2006). Por
outro lado, em populacdes monogamicas € esperado que os individuos mantenham-se pareados
com suas parceiras (Baeza, 2008). Sendo assim, em populacdes promiscuas os individuos
devem ser encontrados apenas com parceiras prestes a estarem aptas para cOpula (gobnadas
maduras e estigio de ovos avancados, quando presentes), enquanto em populacdes
monogamicas € esperado que os individuos estejam pareados com as fémeas independente de
sua condicao reprodutiva ou estdgio de desenvolvimento dos ovos (Baeza, 2008).

Salmoneus carvachoi Anker, 2007 é um camardo alfeideo hermafrodita protandrico
simultaneo (HPS) de tamanho diminuto, se comparado a outros camardes da mesma familia
(comprimento de carapaga médio de 4,35 + 0,37 mm [presente estudo]). Os registros de
distribuicao de S. carvachoi restringem-se ao Atlantico Ocidental, onde individuos foram
amostrados no México, Guadalupe, Venezuela e Brasil (Paraiba até Sdo Paulo — Anker, 2007;
Almeida et al., 2012, 2018; Vera-Caripe et al., 2015). Esta espécie habita regides estuarinas
onde sdo comumente encontradas em galerias escavadas por outros decdpodos maiores

(Alpheus buckupi Almeida, Terossi, Aradjo-Silva & Mantelatto, 2013; Alpheus carlae Anker,
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2012; Alpheus chacei Carvacho, 1979; Alpheus estuariensis Christoffersen, 1984; e Axianassa
australis Rodrigues & Shimizu, 1992), em planicies de maré e nos manguezais, as quais sao
utilizadas como reftigio (Ramos-Porto et al., 1994, como Salmoneus ortmanni [Rankin, 1898]);
Anker, 2007, 2010; Almeida et al., 2012; Oliveira et al., 2015). Além disso, esses camardes
podem ser encontrados sob-rochas e entulhos, também acompanhado de seus hospedeiros
(Christoffersen, 1982; Anker, 2007, 2010; Almeida et al., 2012). Por estes motivos, S.
carvachoi foi considerada como simbionte generalista e facultativo de galerias de crusticeos
decdpodos (Oliveira et al., 2015; Oliveira, 2018), apesar de nao haver estudo experimental que
suporte esta hipotese.

A ocorréncia de S. carvachoi em associacdo com outra espécie de decdpodo foi
documentada pela primeira vez por Ramos-Porto et al. (1994 — como S. ortmanni), quando esta
espécie fol amostrada em galerias do também alfeideo A. estuariensis. Outros registros de
associacdo entre estas duas espécies foram documentados (Costa-Souza et al., 2014; Oliveira
et al., 2015; Oliveira, 2018). Alpheus estuariensis ¢ um camardo escavador com distribui¢dao
registrada para o Atlantico Ocidental, sendo encontrado na Florida, Golfo do México, Caribe e
Brasil (Para até Santa Catarina — Almeida & Mantelatto, 2013). Suas galerias podem ser
abundantes e sdo frequentemente encontradas em planicies de maré entre as raizes de mangue
(Barroso et al., 2018). Contudo, podem ser encontradas sob rochas e troncos de adrvores em
profundidades de até 22 m (Almeida et al., 2012). Apesar de ndo haver estudo sobre a
morfologia interna das galerias de A. estuariensis, sabe-se que esta espécie € capaz de construir
galerias com até cinco aberturas, o que seria um indicativo de complexidade do reftigio (Barroso
et al., 2018).

Seguindo o modelo proposto por Baeza & Thiel (2007) apresentado acima, a alta
complexidade das galerias escavadas por A. estuariensis e coabitadas por S. carvachoi
desfavorece a monopolizacdo do refiigio, a vida em pares e, consequentemente, o
comportamento monogamico das espécies. Contudo, como mencionado anteriormente, existem
outros fatores capazes de influenciar a titica reprodutiva adotada pelas populagdes (e.g.,
abundancia do refugio/hospedeiro — ver Baeza et al., 2016). Em concordancia com esta ideia,
populacdes de A. estuariensis de diferentes localidades aparentam apresentar diferentes
sistemas de acasalamento. A populacdo de A. estuariensis amostrada em manguezais no sul da
Bahia, Brasil (14°48°31.1”S, 39°02°08.3”W) apresentou caracteristicas que apontam a
existéncia de monogamia (e.g., acasalamento preferencial por tamanho e machos pareados com
fémeas independente de sua condi¢do reprodutiva — Costa-Souza et al., 2014). Em

contrapartida, duas populacdes encontradas do Ceard, Brasil (11°05'47"S, 37°09'30"W e
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11°07°32,08”S, 37°09°22”W), ndo demonstraram comportamento de monopolizacdo do
reftigio e os dados indicaram que os individuos se movimentam livremente entre as galerias em
busca por parceiros sexuais (Barroso et al., 2018).

Considerando as informagdes apresentadas, este estudo tem com objetivo investigar, de
forma comparativa, se a ocupacdo do mesmo reflgio proporciona a mesma tatica reprodutiva
em duas espécies diferentes de camardes alfeideos. Para tal, utilizaremos A. estuariensis e S.
carvachoi como espécies modelo, as quais terao seu sistema de acasalamento inferido por meio
da investigacdo do padrdo de utilizacdo do reflgio e aspectos populacionais, tais como:
distribuicao populacional, padrao de associacao dos pares e condi¢do reprodutiva das fémeas
pareadas.

Caso as populacdes possuam comportamento monogamico, como observado na
populacdo de A. estuariensis da Bahia, € esperado que: (1) a populacio apresente distribui¢do
ndo-aleatdria; (2) individuos pareados ocorram em frequéncia maior do que a esperada ao
acaso; (3) que haja pareamento preferencial por tamanho; e (4) individuos formem pares
independente de seu status reprodutivo. Em contrapartida, caso as populacdes apresentem
comportamento poliginandrico como observado nas populacdes de A. estuariensis do Ceara, é
esperado que: (1) a distribuicdo populacional dos individuos nas galerias seja aleatdria, (2)
individuos pareados ocorram na populacdo em propor¢dao menor do que o esperado ao acaso,
(3) que ndo haja acasalamento preferencial por tamanho e (4) que os individuos formem pares
apenas quando, pelo menos, um deles esteja com ovos em estdgio final de desenvolvimento

embriondrio e, portanto, prestes a se tronarem sexualmente receptivos.

MATERIAIS E METODOS

Procedimentos de amostragem

Individuos de S. carvachoi e A. estuariensis foram coletados durante o periodo de baixa-
mar em planicies de maré localizadas no Rio Massangana (8°21'38.82"S 34°58'11.82"0),
Pernambuco, nordeste do Brasil. As galerias de A. estuariensis sdo facilmente reconheciveis,
podendo ser distinguidas das demais galerias de outros animais encontrados na mesma regiao
(Figura 2). Foram realizadas quatro amostragens ao longo de um meés, a cada trés meses,
totalizando 16 coletas. Desta forma, foram amostradas 200 galerias ao acaso (50 por semana)
no periodo de fevereiro/marco, maio/junho, agosto/setembro e novembro/dezembro de 2018,
totalizando 800 galerias amostradas. Para obtenc@o dos individuos, foram utilizadas bombas de

succao do tipo yabby pump e cada galeria foi bombeada de cinco a oito vezes. A triagem do
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sedimento coletado foi realizada em campo com auxilio de peneiras e os organismos obtidos
foram acondicionados em frascos plésticos separados (um frasco por galeria) contendo dgua do

estudrio para serem transportados ao laboratdrio.

Fig. 2. Planicie de maré localizada no Rio Massangana no municipio do Cabo de Santo Agostinho, Pernambuco, Brasil. A
caixa inserida no canto inferior esquerdo detalha a abertura das galerias de Alpheus estuariensis Christoftersen, 1984.

Protocolo em laboratorio

Em laboratodrio, os espécimes foram anestesiados em gelo e, posteriormente, fixados em
formol a 4%. Todos os individuos foram fotografados com a utiliza¢do de estereomicroscopio
(Leica: modelo EZ4 E) e as medidas de comprimento da carapaca (CC — extremidade do rostro
até a margem posterior da carapaca — Figura 3) foram tomadas com auxilio do software Imagel
1.4 (Schneider et al., 2012). Os individuos de ambas as espécies foram classificados quanto ao
sexo. Alpheus estuariensis € uma espécie gonocorica, por isso machos e fémeas foram
identificados de acordo com a presenca ou auséncia de ovos ou do apéndice masculino no
segundo par de pleépodos (machos se diferenciam pela presenca do apéndice masculino no
segundo par de pledpodos). Individuos dessa espécie com CC igual ou maior a menor fémea
ovigera, foram considerados sexualmente maduros. Alguns individuos desta espécie nao
puderam ser sexados devido a auséncia dos pleépodos ou, em algumas ocasides, do abdome.
Salmoneus carvachoi € uma espécie hermafrodita protandrica simultanea (Oliveira et al. 2015;
Oliveira 2018). Neste sentido, todos os juvenis amadurecem sexualmente primeiro como
machos funcionais e a medida que se desenvolvem se tornam hermafroditas simultineos com
ambas as porcdes gonadais (masculina e feminina) funcionais (Oliveira, 2018). Por isso,

individuos com CC igual ou maior ao do menor individuo ovigero coletado foram classificados
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como hermafroditas, enquanto individuos com CC menor do que o menor individuo ovigero
foram considerados machos. Como individuos transicionais ndo possuem a por¢do feminina
funcional, nosso estudo se limitou a classificar individuos de S. carvachoi em machos e
hermafroditas. Em fémeas adultas e hermafroditas, portanto, foi observado e quantificado o
nimero de individuos portando ovos e seus estdgios (I, II, III, IV ou V, seguindo Skov et al.,

2005).

Fig. 3. Foto de vista lateral de Alpheus estuariensis (lado esquerdo) e Salmoneus carvachoi (lado direito). Marcagdes em
vermelho indicam como foi medido o comprimento de carapaca dos individuos de ambas as espécies.

Padrao de utilizacao do refiigio

O padrao de utilizacdo do refigio por A. estuariensis e S. carvachoi foram avaliados
através dos seguintes aspectos populacionais: frequéncia observada de individuos ausentes (=
0), solitarios (= um individuos), em pares (= dois individuos) e em grupos (> 3 individuos);
natureza dos pares (macho e macho; macho e fémea/hermafrodita; hermafrodita e
hermafrodita); frequéncia de individuos ovigeros solitdrios vs. em pares; correlacdo de CC entre

individuos pareados; e correlacdo de tamanho entre hospedeiro e inquilino.

A frequéncia observada de nimero de individuos por refiigio de A. estuariensis e S.
carvachoi foram comparadas com a distribuicdo aleatdria de Poisson através do teste de Qui-
quadrado de aderéncia. Para testar a correlagdo entre hospedeiro e inquilino foram inseridos os
dados referentes a todos os individuos encontrados na mesma galeria. Por exemplo, se em uma
galeria foi encontrado um par de cada espécie, a correlacao foi avaliada entre o individuo 1 de
S. carvachoi com os dois individuos de A. estuariensis e com individuo 2 de S. carvachoi com

os dois individuos de A. estuariensis.
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A correlagdo de Pearson entre o tamanho dos casais também foi testada, utilizando teste
t. Entretanto, para S. carvachoi, que apresenta HPS, ndo foi possivel designar o eixo em que
cada individuo seria inserido. Por este motivo, foi utilizado o coeficiente de correlacao
intraclasse, utilizado quando nio se consegue diferenciar o sexo. Inicialmente, foi realizada
uma analise de varidncia (ANOVA um fator). Posteriormente, o valor do coeficiente de
correlacdo intraclasse (Ricc) foi obtido através da proporcdo da varidncia total explicada pela

variancia entre os grupos (Vreys & Michiels, 1997).

RESULTADOS

Frequéncia de ocorréncia

As duas espécies coocorreram em 21% (201) das 800 galerias amostradas (Figura 4).
Considerando que em 138 (17%) destas ndo foi coletado nenhum individuo (hospedeiro ou
inquilinos), podemos estimar em 30% das galerias habitadas foi observada interacdo simbidtica.
O ndmero de individuos coletados superou o nimero de galerias, com 989 e 353 individuos de
A. estuariensis e S. carvachoi, respectivamente. O nimero de individuos de A. estuariensis e S.
carvachoi varioude 1 a7 e 1 a 3 camardes galeria'l, com média (+ desvio padrao) de 1,64 (+
0,74) e 1,37 (£ 0,53), respectivamente. A interagdo simbidtica teve peso diferente para as duas
espécies, em S. carvachoi a coocorréncia com A. estuariensis foi observada em 78% (201) das
257 galerias em que foi coletada e em 56 (22%) foi encontrada sozinha, ou seja, sem a presenca
de A. estuariensis (Figura 4). J4 em A. estuariensis, a interacdo com S. carvachoi ocorreu em

33% das galerias, em que a primeira foi registrada.
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Fig. 4. Numero total de galerias em que foi possivel observar a presenca das respectivas espécies: Aest: Alpheus estuariensis;
Scar: Salmoneus carvachoi; AeSc: A. estuariensis e S. carvachoi em associacdo; N/A: nenhum individuo (hospedeiro e
inquilino).
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Salmoneus carvachoi ocorreu predominantemente com individuos adultos de A.
estuariensis. Em apenas 15 galerias foi observada a presenca de S. carvachoi coabitando
exclusivamente com juvenis de A. estuariensis. Em sua maioria, foram capturados individuos
hermafroditas (n= 18), com apenas um individuo macho coabitando estas galerias. Nas outras
186 galerias havia a0 menos um individuo adulto de A. estuariensis (CC > 6,86 mm).
Independentemente de ocupar galerias com juvenis e/ou adultos de A. estuariensis, houve uma
baixa correlacdo significativa entre o CC de S. carvachoi e seus hospedeiros encontrados
habitando a mesma galeria (R=0,148; P < 0,05 — Figura 5). Mesmo apds a exclusio de juvenis
de A. estuariensis da amostra e a realizacdo da andlise apenas com adultos, a correlagdo de

tamanho se mostrou baixa, contudo ndo significativa (R=0, 185; P = 0,11 — Figura 6).
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Fig. 5. Relacdo de tamanho entre o comprimento de carapaca de Salmoneus carvachoi e de seu hospedeiro Alpheus estuariensis
encontrados coabitando a mesma galeria.
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Fig. 6. Relacdo de tamanho entre o comprimento de carapaga de Salmoneus carvachoi e de adultos (comprimento de carapaga
> 6,86 mm) de Alpheus estuariensis encontrados coabitando a mesma galeria.

Distribuicao populacional
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A distribuicdo populacional de A. estuariensis diferiu estatisticamente da distribui¢do
aleatdria de Poisson (x2 = 81,95; gl =7, P < 0,001 — Figura 7). Similarmente, a distribui¢ao
populacional de S. carvachoi diferiu estatisticamente da distribuicdo aleatéria de Poisson (% =
40,66; gl = 3, P < 0,001 — Figura 8). Em ambas as espécies os individuos pareados foram
observados em frequéncia maior do que a esperada ao acaso ()(2 =43,70;gl=1,P <0,001; e x2
=22.95; gl =1, P <0,001, respectivamente). Contudo, a ocorréncia de individuos solitdrios de
A. estuariensis nao diferiu estatisticamente da distribui¢ao aleatéria (X2 =0,01;gl=1,P> 0,900
— Figura 7). Diferente disto, individuos solitdrios de S. carvachoi foram observados em
frequéncia menor do que a esperada ao acaso (x* = 15,89; gl = 1, P < 0,001 — Figura 8). A
populacdo de A. estuariensis foi constituida predominantemente de fémeas apresentando uma
razao sexual significativamente diferente do esperado 1:1 (razdo sexual 1:1,20; teste binomial,
P < 0,01 ), contudo a razdo sexual considerando apenas individuos adultos (CC > 6,86) ndo
diferiu estatisticamente de uma razado de 1:1 (razdo sexual 1:1,02; teste binomial, P = 0,75). A
populacdo de S. carvachoi foi predominantemente de hermafroditas, tendo sido coletados 324

hermafroditas e apenas 25 machos.
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Fig. 7. Distribuicdo populacional do camardo escavador Alpheus estuariensis. Foi observada diferenca estatistica entre a
frequéncia observada e a distribuic@o aleatoria de Poisson (y2 = 81,95; gl =7, P <0,001).
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Fig. 8. Distribuicédo populacional do camardo inquilino Salmoneus carvachoi em galerias escavadas por Alpheus estuariensis.
Foi observada diferenga estatistica entre a frequéncia observada e a distribuiggo aleatdria de Poisson (y2 = 40,66; gl =3, P <
0,001).

Individuos solitarios de A. estuariensis (adultos) e S. carvachoi foram amostrados em
295 (37%) e 167 galerias (21%), dos quais 143 e 149 eram fémeas e hermafroditas e 146 e 18
machos, respectivamente. Nao foi possivel identificar o sexo de seis individuos de A.
estuariensis que nao apresentavam o segundo par de pledpodos. Dentre as fémeas de A.
estuariensis, 46, 9, 6 e 24 camardes portavam ovos nos estagios L, II, Il e IV, respectivamente
(N = 85 fémeas ovigeras — Tabela 1). Dentre os hermafroditas de S. carvachoi, 65, 19, 1 e 2
camardes incubavam ovos nos estagios I, II, III e IV, respectivamente (N = 97 hermafroditas
ovigeros — Tabela 1). Foram observados pares de A. estuariensis em 266 (33%) galerias,
enquanto que pares de S. carvachoi foram observados em 84 (11%) oportunidades. Dos pares
de A. estuariensis encontrados, 230 eram pares heterossexuais (183 formados por ambos os
individuos adultos, 29 formados por um adulto e um juvenil e 18 formados por dois juvenis),
21 eram homossexuais (15 formados por duas fémeas e seis por dois machos) e 15 eram
formados por ao menos um individuo que ndo foi possivel identificar o sexo devido a auséncia
do segundo par de pledpodos. Dos pares de S. carvachoi amostrados, 78 eram formados por
dois hermafroditas (dois pares eram formados por um individuo com rostro quebrado e por isso
nao foram incluidos na andlise de correlacdo) e cinco eram formados por um macho e um

hermafrodita. Nao foi observado pareamento entre machos.
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Tabela 1. Numero total de fémeas de Alpheus estuariensis e hermafroditas de Salmoneus carvachoi ovigeras
amostradas solitdrias ou pareadas com outros individuos dentro de galerias escavadas no sedimento

Alpheus estuariensis Salmoneus carvachoi
(Fémeas) (Hermafroditas)

OVO,S . Solitarias Pareadas Solitarias Pareadas
(estagios)
Estagio I 46 71 65 75
Estagio 11 9 11 19 12
Estagio I11 6 7 1 0
Estagio IV 24 42 2 2

Foi observada uma correlacao direta de tamanho (CC) entre os pares heterossexuais de
A. estuariensis (incluindo pares compostos por ambos os individuos juvenis, um adulto e um
juvenil e dois adultos, com 58% da variagdo do comprimento das fémeas sendo explicada pelo
tamanho dos machos; P < 0,01 — Figura 9). No entanto, quando considerados apenas os pares
heterossexuais adultos foi observada uma forte correlacdo significativa entre o CC dos parceiros
(R=0,89; P <0,01 — Figura 10). Houve correlacdo positiva significativa de tamanho também
entre os individuos de S. carvachoi que compunham pares hermafrodita-hermafrodita
(coeficiente de correlacao intraclasse (Ricc) = 0,96; F = 53,70; P < 0,01 — Fig. 11). Ao contrério
disto, ndo houve correlacdo significativa entre os pares formados por machos e hermafroditas
(R =0,16 — Figura 10).

Das fémeas encontradas pareadas, 131 incubavam ovos (71, 11, 7 e 42 nos estdgios I,
II, III e IV, respectivamente — Tabela 1), enquanto que 98 hermafroditas foram observados
portando ovos (75, 12 e 2 nos estagios I, Il e IV, respectivamente — Tabela 1). A frequéncia de
ocorréncia de camardes ovigeros solitdrios e em pares diferiu estatisticamente em A.
estuariensis (55% em individuos solitarios e 67% em individuos pareados; teste binomial, P <
0,05), mas ndo em S. carvachoi (65% em individuos solitarios e 61% em individuos pareados;

teste binomial, P = 0,49).
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Fig. 9. Relagdo de tamanho do comprimento de carapaca (CC, mm) entre todos individuos de Alpheus estuariensis encontrados
em pares sexuais em galerias escavadas.
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Fig. 10. Relacdo de tamanho do comprimento de carapaga (CC, mm) entre individuos adultos de Alpheus estuariensis
encontrados pareados em galerias escavadas.
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Quando consideramos apenas os individuos adultos de A. estuariensis, foram
observados apenas 14 grupos de trés ou mais camardes (13 trios € um grupo de quatro
camardes). Nestes casos, 10 trios eram formados por duas fémeas e um macho e trés trios eram
formados por dois machos e uma fémea. O quarteto era formado por duas fémeas e dois machos.
Quando incluimos os camardes juvenis (CC < 6,86 mm), o nimero de grupos aumentou para
51 (trios, grupos de 4, 5, 6 e 7 camardes foram observados 41, 6, 2, 1 e 1 vez, respectivamente).
Dos seis trios encontrados em S. carvachoi, quatro eram compostos por trés hermafroditas; um

trio por dois hermafroditas € um macho; e um trio por dois machos e um hermafrodita.

DISCUSSAO

Este estudo teve como objetivo investigar o sistema de acasalamento do camario
escavador A. estuariensis e seu inquilino S. carvachoi. Para tal, esperava-se que a populacdo de
ambas as espécies apresentassem caracteristicas similares, referentes a distribuicdo

populacional e ocorréncia de pares.

Os dados obtidos indicam que as populacdes estudadas possuem estratégias
reprodutivas similares, porém com algumas divergéncias. Diferentemente do que foi observado
nas populagdes de A. estuariensis do Ceard e em concordancia com os achados de Costa-Souza
et al. (2014), a populacdo de A. estuariensis estudada no presente trabalho apresentou
caracteristicas que estdo em conformidade com a existéncia de monogamia (ver abaixo). Por
outro lado, nossos resultados indicam que a populagdo de S. carvachoi compartilha
caracteristicas tanto de populacdes promiscuas (e.g., baixa correlacio de tamanho com
hospedeiro e entre machos e hermafroditas pareados) como de populagdes monogamicas (e.g.,
forte correlagdo de tamanho entre hermafroditas pareados e formacao de pares independente do
estagio reprodutivo).

A auséncia de correlacdo de tamanho entre individuos de S. carvachoi e A. estuariensis
encontrados associados indica que individuos de ambas as espécies ndo compartilham a mesma
galeria por longos periodos. Espécies de crusticeos simbiontes territorialistas apresentam
correlacdo positiva de tamanho com seus hospedeiros. Como visto anteriormente, o fato de o
hospedeiro limitar e, de certa forma, ditar o crescimento de seus simbiontes € a hipétese mais
aceita (Baeza, 2008). Portanto, quando o hospedeiro e o simbionte permanecessem associados
por longos periodos de tempo, o crescimento do simbionte tende a acompanhar o crescimento
do hospedeiro. Esta caracteristica pode ser observada em algumas espécies de crustaceos

endossimbiontes como Pontonia margarita Verrill, 1869 (Baeza, 2008) e Ascidonia
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flavomaculata (Heller, 1864) (Baeza & Diaz-Valdés, 2011), do ectossimbionte Alpheus
armatus Rathbun, 1901 (Knowlton, 1980) e no caso do camarao escavador Alpheus bellulus
Miya & Miyake, 1969 e seu inquilino, o gobiideo Amblyeleotris japonica Takagi, 1957
(Yanagisawa, 1984). Ao contrdrio disto, em casos onde individuos de uma populagdo
perambulam entre hospedeiros, seja para forragear ou obter novos parceiros sexuais, ndo €
possivel observar a existéncia de correlacdo de tamanho entre simbionte e hospedeiro (Alves et
al.,2017; Baeza et al., 2017). Portanto, a auséncia de correlacdo de CC sugere que os individuos
de A. estuariensis, de S. carvachoi ou de ambas as espécies ndo monopolizam o reftigio e
estejam se movimentando com frequéncia entre as galerias. Contudo, A. estuariensis € o
responsavel por construir seu préprio refiigio, enquanto S. carvachoi, aparentemente se utiliza
dos micro-habitats criados pela primeira. A constru¢do e manuten¢do das galerias representa
um gasto energético significativo para as espécies escavadoras de diversos tdxons de
invertebrados marinhos e terrestres (White, 2001; Dorgan et al., 2011; Xu et al., 2014). Além
disso, a sobrevivéncia e sucesso reprodutivo delas muitas vezes dependem da ocupacio de uma
galeria (Mathews, 2002a). Nao surpreendentemente, individuos retirados de seus refugios
gastam mais energia construindo um novo refagio do que forrageando (Palomar et al., 2005).
Por estes motivos, seria desvantajoso para os individuos de A. estuariensis construir seu refigio
e prontamente abandond-lo. Sendo assim, € possivel que a baixa correlacio de CC entre
hospedeiro e inquilino se d€ pelo fato da constante movimentacao de S. carvachoi pelas galerias
de A. estuariensis.

Assim como observado em espécies monogamicas, as populacdes estudadas de A.
estuariensis e S. carvachoi apresentaram distribui¢cdo populacional ndo-aleatéria, com pares
ocorrendo em frequéncia maior do que a esperada ao acaso. A vida em pares em A. estuariensis
pode estar relacionada as vantagens adquiridas na cooperacdo de manutengdo e defesa do
territorio. Como dito anteriormente, 0s custos para se construir € manter um refugio sao altos,
por isso uma forma de minimizar a energia gasta na manutenc¢ao das galerias € dividir esta tarefa
com um coespecifico (Mathews, 2002a). As vantagens adquiridas durante uma relacdo
monogamica ndo se limitam a divisdo de tarefas relacionadas a manuten¢do do reftgio, mas se
estendem a maior capacidade de obtencdo de alimento e defesa do refugio (Hipdtese de
cooperacao territorial — Mathews, 2002a). Isso reduz a probabilidade do individuo ser predado,
pois reduz o tempo de forrageamento e de ser despejado devido a conflitos intraespecificos.
Nao surpreendentemente, individuos de diversas populacdes de diferentes espécies de Alpheus
Fabricius, 1798 sdo encontrados coabitando reftigios em pares heterossexuais (Knowlton, 1980;

Correia & Thiel, 2003; Rahman et al., 2003; Mathews, 2007; Pescinelli et al., 2017). Em
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contrapartida, nao ha estudos sobre a capacidade escavadora de espécies de Salmoneus. Apesar
de muitas destas espécies serem encontradas em galerias escavadas no sedimento, os registros
de ocorréncia delas indicam que estes camardes coabitam o reftigio construido por outras
espécies de crusticeos escavadores (Dworschak et al., 2000; Komai, 2009; Anker et al., 2015).
Estas ocorréncias oportunisticas ndo exigiriam que estes camardes gastassem energia na
construcao das galerias, por isso o refligio pode ser “mais valioso” para o hospedeiro do que
para o inquilino. Portanto a ocorréncia em pares em S. carvachoi pode ndo estar relacionada a
monopoliza¢do do reftigio, mas sim a outros fatores.

Outra hipétese que explica a evolucdo da monogamia social em espécies que nao
desempenham cuidado biparental € a hipétese de guarda de parceiro (em inglés, Mating-Guard
Hypothesis — Mathews, 2002b). Este comportamento, desempenhado por machos, consiste em
monopolizar e restringir o acesso de outros machos a uma fémea proxima de se tornar receptiva
e/ou ap06s a realizacdo da cépula. Como as fémeas de camardes carideos ndo estocam esperma,
a copula deve ocorrer logo ap6s a muda (Bauer, 2006). Este breve periodo em que as fémeas se
tornam receptivas € um dos fatores que faz a guarda pré-copulatdria ser vantajosa. J4 a guarda
pOs-copulatdria pode ser propiciada ou incentivada em espécies com baixa densidade
populacional, pois a baixa taxa de encontro de novos parceiros sexuais se torna mais custosa do
que manter-se em par ou em casos em que a evasao do refiigio em busca de novos parceiros
sexuais se torna energeticamente prejudicial devido a necessidade de realizar confrontos
intraespecificos para a fim de conquistar novas copulas (Wickler & Seibt, 1981; Rahman et al.,
2003). Neste estudo, fémeas e hermafroditas pareados foram encontrados portando ovos em
praticamente todos os estagios (exceto estagio Il em S. carvachoi). Além disso, foi verificada
a ocorréncia de pares de S. carvachoi com ambos os individuos ovigeros. Estes dados sugerem
a possivel ocorréncia de guarda pré-copulatoria, que pode se estender apds a fertilizacdo dos
docitos em ambas as populacdes, ou pelo menos em parte delas (ver abaixo). A densidade
populacional de S. carvachoi foi aproximadamente 1/3 da populacdo de A. estuariensis.
Portanto, para alguns individuos desta espécie a permanéncia em pares pode representar maior
sucesso reprodutivo do que perambular em busca de outros parceiros. Somado a isto, o fato de
S. carvachoi ser hermafrodita protandrica simultanea possibilita que individuos hermafroditas
dupliquem o seu sucesso reprodutivo quando associados com outros hermafroditas (Baeza,
2010). Espécies com este tipo de sistema sexual atuam como machos durante o periodo de
intermuda e como fémeas logo apods a ecdise (Fiedler, 1998). Isto refor¢a o fato de individuos

pareados permanecerem juntos apds a primeira copula, para que ambos sejam inseminados.
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Outra caracteristica populacional que coincide com a de populacdes monogamicas € o
fato dos pares formados por individuos adultos de A. estuariensis e apenas por hermafroditas
em S. carvachoi apresentarem forte correlagao positiva de CC (o tamanho dos machos explica
88,6% da variacao de tamanho das fémeas em A. estuariensis ¢ o tamanho do hermafrodita
explica 96,3% da variacdo de seu respectivo par). Em espécies promiscuas, o fato de machos e,
em algumas ocasioes, fémeas se movimentarem com frequéncia entre os hospedeiros em busca
de parceiros sexuais faz com que os pares permanecam juntos por um curto periodo de tempo
(apenas durante a copula). Por isso, nestas espécies € observada pouca ou nenhuma correlacao
de tamanho entre os individuos pareados (Peir6 et al., 2013; Baeza et al., 2015; Alves et al.,
2017; Barroso et al., 2018). O fato de populagdes monogamicas compartilharem seu refigio
por longo periodo de tempo faz com que o crescimento de um individuo seja acompanhado pelo
crescimento do seu respectivo par (e.g., Pinnixa transversalis (H. Milne Edwards & Lucas,
1842) — Baeza, 1999; Pontonia margarita — Baeza, 2008). Esta caracteristica se dé pelo fato do
espaco disponivel para os simbiontes estar relacionado ao tamanho corporal dos hospedeiros.
Portanto, o crescimento de individuos que constituem pares fi€is fica restrito a disponibilidade
de espaco oferecida pelo simbionte (Baeza 2008).

Apesar de termos observado a maioria de fémeas e hermafroditas pareados incubando
ovos em diferentes estigios de desenvolvimento, também foi possivel identificar muitos
individuos solitdrios na mesma condicdo. Em espécies monogamicas € esperado que as fémeas
solitdrias, em sua maioria, ndo portem ovos uma vez que nao estdo engajadas com um parceiro
sexual (Baeza et al., 2013). A tnica evidéncia, portanto, que ndo coincide com o esperado para
espécies monogamicas em A. estuariensis é a ocorréncia de fémeas ovigeras solitdrias. Isto
pode ocorrer caso 0os machos optem por perambular entre as galerias em busca de novas fémeas
receptivas ou pelo simples fato de que o par das fémeas pode ter sido predado (Costa-Souza et
al., 2014). Além disso, os camardes desta espécie sdo utilizados como iscas por pescadores
artesanais locais, que pisoteiam a lama em busca destes animais (observagao pessoal). Portanto
o distdrbio causado por predadores e pela acdo antropica pode ser a causa resultante em fémeas
ovigeras nao pareadas de A. estuariensis. Por outro lado, existem outras evidéncias que sugerem
que apenas parte da populacdo de S. carvachoi esteja engajada em interacdes monogamicas,
enquanto a outra parte opte por estratégias promiscuas. Isso pode ser concluido, pois além de
observarmos hermafroditas ovigeros solitdrios, nossos resultados apontam uma correlacao
positiva pouco significativa entre o tamanho de machos e hermafroditas pareados. Isto indica
que estes individuos se mantém pareados por um curto periodo de tempo. O fator que poderia

levar os machos a adotarem uma tatica de comportamento de guarda € o fato de a razao sexual



37

ser enviesada para machos (Wickler & Seibt, 1981). Contudo, nossos resultados demonstram
que a razdo de fase sexual foi fortemente enviesada para hermafroditas (1:12,96). Sendo assim,
individuos com fase sexual feminina ndo representam um fator limitante na populacio e, por
isso, ndo hd motivos para os machos desempenharem comportamento de guarda. Outro motivo
que pode levar ao breve pareamento entre machos e hermafroditas é o fato de hermafroditas
tenderem ao pareamento com outro hermafrodita, j4 que desta forma a chance do sucesso
reprodutivo seria dobrado (Baeza, 2010). Experimentalmente, Baeza (2010) demonstrou que
hermafroditas de L. pederseni repeliram pequenos machos quando postos coabitando o mesmo
hospedeiro. O contrdrio ndo foi observado em pares formados por ambos os camardes

hermafroditas (Baeza, 2010).

CONCLUSOES

Implicacoes para o sistema de acasalamento de Alpheus estuariensis

Nossos resultados sugerem que os individuos da populacao estudada de A. estuariensis
compartilham seu reftigio com coespecificos do sexo oposto por periodos que podem exceder
um ciclo reprodutivo. Sendo assim, podemos concluir que individuos desta populagdo possuem
o sistema de acasalamento monogamico, assim como o observado em uma populacio da Bahia
da mesma espécie e em outras espécies do género (Knowlton, 1980; Correa & Thiel, 2003;
Rahman et al., 2003; Mathews, 2007; Costa-Souza et al., 2014; Pescinelli et al., 2017). Apesar
do modelo apresentado por Baeza & Thiel (2007) sugerir que o comportamento monogamico
deve ser favorecido quando o hospedeiro (ou reftigio) € morfologicamente simples, pequeno e
escasso (facilitando a monopolizagdo do recurso), nossos resultados mostram que estes fatores
podem ndo se aplicar a espécies de crustidceos que constroem seus proprios refigios. Uma
explicacdo plausivel, nestes casos, é de que a complexidade e tamanho do reftigio podem estar
diretamente relacionados ao gasto energético empregado em sua construgdo. Ou seja, quanto

maior a complexidade do refiigio maior a energia gasta para construi-lo.

Outro fator que favorece o comportamento monogamico, ainda de acordo com Baeza &
Thiel (2007), € o alto risco de predacdo longe dos reftigios. Este fator pode ser responsavel por
restringir o movimento dos individuos entre os refiigios. Os manguezais e estudrios sao regioes
conhecidas por abrigar uma vasta diversidade de peixes que se alimentam de macrobentos
(incluindo camardes) e por isso representam um ambiente com alto risco predatério (Salini et
al., 1990; Ronnbick et al., 1999; Tse et al., 2008; Vaslet et al., 2012). Diversos trabalhos

apontam que juvenis de diferentes espécies de camardes peneideos se aproveitam da
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complexidade estrutural dos manguezais (devido a presenca das raizes dos mangues) para
conseguirem se esquivar de peixes predadores, outras preferem se enterrar no sedimento
(Primavera & Lebata, 1995; Primavera, 1997; Ronnbéck et al., 1999). Apesar de ndo ter sido o
objetivo deste trabalho, mas considerando os fatos apresentados, acreditamos que no caso de
crustdceos escavadores o risco de predacao longe das galerias pode representar um fator crucial

na determinacdo do sistema de acasalamento utilizado.
Implicacoes para o sistema de acasalamento de Salmoneus carvachoi

Este estudo demonstra que tanto machos quanto hermafroditas de S. carvachoi
comportam-se como individuos promiscuos. Contudo, parte da populacdo de hermafroditas
compartilha caracteristicas de espécies monogamicas. Isso nos leva a concluir que S. carvachoi
possui o sistema de acasalamento de pure-search polygynandry of mobile females, discutido
por Baeza e Thiel (2007). Este sistema de acasalamento constitui em taticas promiscuas de
busca ativa de parceiros sexuais adotadas por individuos de ambas as fases (masculina e
hermafrodita). Contudo, neste tipo de sistema de acasalamento os camardes hermafroditas

demonstraram ser mais sedentarios do que os machos.

De acordo com o modelo proposto por Baeza e Thiel (2007), as caracteristicas que
propiciam as espécies a adotarem este tipo de estratégia reprodutiva sao: (I) a alta complexidade
e abundancia de refigio/hospedeiro; (II) machos que se movimentam constantemente em busca
de parceiros sexuais; (III) fémeas que escolhem parceiros sexuais de “maior qualidade”; (IV)
dimorfismo sexual com machos menores que fémeas; e (V) individuos sem ‘“armas”
(quelipodos) desenvolvidas. Nossos resultados corroboram com todos estes pontos levantados.
Como ja apresentado anteriormente, as galerias de A. estuariensis representam refigios
abundantes e complexos, os machos de S. carvachoi demonstraram ser menos fi€is e mais
moveis que hermafroditas. Além disso, os hermafroditas tendem a se beneficiar duplamente
quando formam pares com outros hermafroditas, portanto a escolha por parceiros de “alta
qualidade” se torna viavel. Como S. carvachoi € uma espécie hermafrodita protandrica
simultanea, é esperado que os machos sejam sempre menores do que os hermafroditas,
corroborando com o ponto (IV) apresentado. Somado a isto, as espécies do de Salmoneus nao
possuem quelipodos com mecanismo de estalo, amplamente conhecido em diferentes géneros
de alfeideos (ex: Alpheus e Synalpheus Spence Bate, 1888), utilizados em interacdes

agonisticas.
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Com isso, podemos concluir que as populacdes estudadas de A. estuariensis e S.
carvachoi ndo apresentam o mesmo sistema de pareamento. O fato disto acontecer pode estar
relacionado a diferenca de sistema sexual encontrado entre as espécies (A. estuariensis é
gonocorica e S. carvachoi € hermafrodita protandrica simultinea). Como os machos de espécies
que apresentam HPS tendem a ser menores do que os hermafroditas é possivel que estes
individuos apresentem uma tética furtiva para a obten¢do de parceiros sexuais, o que tendencia
estas espécies a ndo serem monogamicas. Além disso, o fato de A. estuariensis ser o responsdvel
pela construcdo das galerias e S. carvachoi apenas se aproveitar destes reftigios pode fazer com
que o recurso (refiigio) tenha “valores” diferentes para as espécies. Se o refugio representar um
recurso mais valioso para a espécie hospedeira (ja que esta espécie arca com o gasto energético
de construi-lo) do que para a espécie inquilina, é mais provavel que o hospedeiro monopolize
o refugio e o inquilino n3o, do que o contrdrio. Apesar dos achados no presente estudo,
reforcamos a importancia de desenvolver estudos futuros que avaliem como as caracteristicas
morfoldgicas das galerias podem influenciar na adocdo de diferentes estratégias reprodutivas
pelas espécies escavadoras, assim como as caracteristicas morfoldgicas de hospedeiros podem

influenciar o tipo de sistema de acasalamento adotado por seu respectivo simbionte.
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ARTIGO II

3 SINCRONIA REPRODUTIVA EM DUAS ESPECIES DE CAMAROES
SIMBIONTES

(Manuscrito formatado conforme as normas da revista Journal of the Marine Biological Association of the
United Kingdom, disponivel em: https://www.cambridge.org/core/journals/journal-of-the-marine-

biological-association-of-the-united-kingdom/information/instructions-contributors)

RESUMO

A sincronia reprodutiva pode ocorrer em resposta a estimulos endégenos e/ou exdgenos
e a diferentes pressoes seletivas. O objetivo deste trabalho foi de investigar a existéncia de
sincronia reprodutiva com o ciclo de marés dentro e entre as populacdes de duas espécies de
camardes estuarinos do nordeste do Brasil. Foram analisados e calculados indices relativos a
embriogénese (indice de estdgio embriondrio ou IEE) e vitelogénese (indice de estagio gonadal
ou IEG). Adicionalmente, nés testamos a hipdtese de desova sucessiva em ambas as espécies.
Os valores do IEE (escala de 1 a 5) de A. estuariensis apresentaram picos acima de 3,90 apenas
nas marés de sizigia de fevereiro/margo e maio/junho. Os valores de IEG (escala de 1 a 4) nesta
espécie apresentaram pouca varia¢do (minimo de 1,69 e maximo de 2,55) ao longo de todos os
periodos de amostragem, ndo apresentando picos acima de 3. Salmoneus carvachoi apresentou
picos de IEE (> 4,20) e IEG (= 3,00) apenas durantes as marés de sizigia, nos intervalos de
fevereiro/margo, maio/junho, agosto/setembro e novembro/dezembro. Os resultados sugerem
que A. estuariensis libera suas larvas nas marés de sizigia durante o periodo chuvoso e se
reproduz independente do ciclo das marés. O ciclo das marés, por sua vez, influenciou tanto a
liberacdo das larvas de S. carvachoi quanto seu periodo de cépula. Em ambas a populagdes o
desenvolvimento dos embrides acompanha o desenvolvimento das gdonadas. Sugerimos que a
pressdo seletiva atuante sobre o comportamento de liberacio de larvas em A. estuariensis seja
o estresse osmoético e que em S. carvachoi seja a predagdo e o estresse osmotico
sinergeticamente. Por fim, concluimos que, apesar de ambas as popula¢des compartilharem o
mesmo habitat e estarem sob as mesmas influéncias ambientais, as mesmas possuem estratégias
reprodutivas distintas.
Palavras-chave: Alpheidae, Ritmo reprodutivo, Sincronia reprodutiva, Larvas,

Desenvolvimento gonadal, Desenvolvimento embrionario.
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REFERENCIAL TEORICO

A vida, seja ela terrestre ou aquatica, € regida por fendmenos naturais ciclicos, os quais sdo
capazes de regular as atividades bioldgicas de procariotos, plantas, invertebrados e vertebrados,
incluindo os seres humanos (Panda et al., 2002; Teng et al., 2013). Talvez os exemplos de ciclos
bioldgicos mais intuitivos e ficeis a nossa compreensdo sejam aqueles comuns a maioria dos
metazodrios, como os ciclos circadianos (fotoatividade das plantas e ciclo de atividades dos
organismos, como ciclo sono-vigilia) e os ciclos reprodutivos. Estes sdo apenas alguns
exemplos em meio a tantas outras atividades bioldgicas regidas por fatores exdgenos (e.g.
claridade e clima; muitas vezes chamados de zeitgeber ou sincronizadores — Aschoff, 1960)
e/ou enddgenos (e.g, tamanho, longevidade, tipo de desenvolvimento, estratégia de dispersao).
A periodicidade ou ritmo em que estas atividades sdo desempenhadas vai depender dos fatores
sincronizadores que as governam. Os animais terrestres, por exemplo, t€ém o sol como principal
sincronizador, capaz de proporcionar os ciclos claro-escuro de aproximadamente 24 h, e os
ciclos sazonais, relacionados as estacdes do ano e as mudangas de clima e temperatura (Sharma
& Chandrashekaran, 2005; Tessmar-Raible et al., 2011). Por outro lado, a lua e o sol sio fatores
sincronizadores responsdveis por reger a vida nos ambientes costeiros (Tessmar-Raible et al.,
2011; Sorek et al., 2014). Nestes ambientes, os ciclos lunar/semilunar e das marés influenciam
funcdes fisiologicas e comportamentais importantes dos organismos, que estdo, por exemplo,
relacionadas ao forrageamento e reproducao (Doherty, 1983; Counihan et al., 2001; Carvalho
et al., 2013).

Quando individuos de uma mesma populagdo realizam parte do ciclo reprodutivo de forma
simultanea, ou seja, no mesmo espaco (ou janela) temporal, este fendmeno € definido como
sincronia reprodutiva (SR) (Ims, 1990; Barrett et al., 2017). Este conceito pode abranger todo
o ciclo reprodutivo, ou apenas parte dele, que inclui: fertiliza¢ao, fecundagdo, desenvolvimento
ontogenético, nascimento ou liberacdo e dispersdo. Os fatores que favorecem a existéncia da
SR podem estar relacionados a estimulos exdgenos, enddgenos ou sociais, 0s quais podem atuar
de forma isolada ou combinada (Ims, 1990). Nos casos em que fémeas de uma populacio se
tornam simultaneamente receptivas num intervalo de tempo curto, por exemplo, os machos
possuem poucas chances de conseguir uma cOpula extrapar, uma vez que a possibilidade de
encontrar fémeas fecundadas € alta (Knowlton, 1979; Barrett et al., 2017). Por isso, € esperado
que nessas situagdes os individuos apresentem comportamento monogamico (Emlen & Oring,

1977; Knowlton, 1979). Esta estratégia permite que as fémeas ndo estejam limitadas a
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copularem apenas com machos dominantes da populacao (Barrett et al., 2017). Como forma de
reduzir a vulnerabilidade a predadores, por exemplo, crusticeos misiddceos se aglomeram em
cardumes (Ritz, 1994). O tamanho destes cardumes pode influenciar a estratégia reprodutiva
das espécies, que podem liberar seus juvenis em sincronia, quando em pequenas aglomeragdes
(< 1.000 individuos), ou de forma asincrona, quando encontrado em grandes grupos (> 10.000
individuos) (Johnston & Ritz, 2001).

Independentemente do tdxon estudado, diversos autores apontam de forma quase unanime
os valores adaptativos associados a SR em animais aquaticos. Muitos estudos apontam a
reducdo da predagdo sobre filhotes, larvas e embrides como a principal vantagem adquirida.
Isto porque, os predadores possuem uma capacidade maxima de obtencao de presas por periodo
de tempo. Sendo assim, quanto maior o numero de larvas e/ou embrides liberados a0 mesmo
tempo, menor € a propor¢do de individuos predados (Babcock et al., 1986; Forward, 1987;
Morgan & Christy, 1995, 1997; Bradbury et al., 2004; Christy, 2003, 2011; Skov et al., 2005;
Santos et al., 2016). No entanto, vantagens como a otimizagdo da fertilizacdo dos gametas em
espécies com fecundagdo externa, a reducdo da predacdo sobre adultos, a dispersdo e a
minimizacao do encalhe das larvas e protecio contra o dessecamento em espécies do entremarés
também podem ser obtidas quando esta tdtica reprodutiva € utilizada (Reaka, 1976; Lobel,
1978; Babcock et al., 1986; Salmon et al., 1986; Togashi & Cox, 2001). Além disso, a
exportacdo das larvas para longe dos estudrios com auxilio da forca das marés pode ser uma
forma de evitar o estresse osmdtico causado pela variacdo de salinidade nestes ambientes
(Anger et al., 1994).

A escala temporal em que os ciclos reprodutivos ocorrem pode ser varidvel dependendo da
natureza de cada estimulo que provoca a sincronia reprodutiva nas populacdes (ex: sazonal,
lunar e didria). Por exemplo, a elevacdo ciclica da temperatura do mar que ocorre anualmente
na Grande Barreira de Corais, na Australia, € responsdvel pela desova em massa de mais de 100
espécies de corais escleractineos (Babcock et al., 1986). Ja os camardes anfidromos — espécies
de dgua doce que durante a fase larval dependem de 4gua salobra para se desenvolver —
apresentam seu pico reprodutivo durante o periodo de maior pluviosidade ao longo do ano
(Mossolin & Bueno, 2002; Bauer, 2013; Bertini et al., 2014). De acordo com diversos estudos,
este comportamento facilita o carreamento das larvas em direcdo ao mar, ja que as fémeas
liberam as larvas em dgua doce (Bertini et al., 2014), maximizando sua sobrevivéncia. Em
populacdes de outros crusticeos, tais como os anomuros Cervimunida johni Porter, 1903,
Pleuroncodes monodon (H. Milne Edwards, 1837) e Coenobita cavipes Stimpson, 1858, foi

observada a liberacdo das larvas de forma sincrona dentro da populagcdo. As duas primeiras
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apresentaram sincronia sazonal, enquanto a terceira demonstrou liberar suas larvas em sincronia
com as fases lunares (Thiel et al., 2012; Doi et al., 2018). Similarmente, as diferentes fases da
lua e a variacdo na amplitude das marés € o efeito sincronizador atuante sobre a estratégia
reprodutiva de diversas espécies de braquiiros que habitam o supra e o mesolitoral (Christy,
2003, 2011).

Dentre os crusticeos, as espécies mais estudadas neste sentido sdo os braquitiros. Os
caranguejos sdo excelentes modelos para se investigar como o ciclo lunar e das marés pode
influenciar o ciclo reprodutivo de espécies aquéticas. Estes animais possuem uma ampla
distribuicao vertical na regido costeira, ocupando dreas desde o infra até o supralitoral. Desta
forma, espécies taxonomicamente préximas sdo afetadas pelo mesmo fator em diferentes
intensidades. Apesar disso, muitos estudos demonstram que independente da area de
distribuicao (infra, meso ou supralitoral), muitas espécies de caranguejo liberam suas larvas de
forma sincrona as fases lunares, variagao da amplitude das marés e periodo do dia (Skov et al.,
2005; Krimsky et al., 2009), tendo como preferéncia a liberacdo durante a noite no periodo de
preamar durante as mar€s de sizigia (Morgan & Christy, 1995; Skov et al., 2005; Christy, 2011).

Os crustdceos-alvo deste estudo sao dois camardes alfeideos estuarinos que habitam galerias
no sedimento em planicies de maré de estudrios e manguezais. Alpheus estuariensis
Christoffersen, 1984 é um camarao escavador com distribuicao no Atlantico Ocidental, sendo
encontrado na Flérida, Golfo do México, Caribe e Brasil (Para até Santa Catarina) (Almeida &
Mantelatto, 2013). Esta espécie constroi complexas galerias que sdo frequentemente
encontradas em planicies de maré entre as raizes de mangue (Almeida et al., 2012; Barroso et
al., 2018). Contudo, podem ser encontrados sob-rochas e no interior de troncos de drvores em
profundidades de até 22 m (Almeida et al., 2012). O tnico estudo existente sobre producao de
ovos nessa espécie mostrou que ela se reproduz ao longo de todo o ano, com picos sazonais
(Costa-Souza et al.,, 2014). Salmoneus carvachoi Anker, 2007 € um camario alfeideo
hermafrodita protandrico simultdneo (HPS — Oliveira, 2018), com distribuicdo registrada na
Flérida, Peninsula de Iucatda (México), Guadalupe, Venezuela, e registros em alguns estados
brasileiros (Paraiba até Sao Paulo - Anker, 2007; Almeida et al., 2012, 2018; Almeida &
Mantelatto, 2013; Vera-Caripe et al., 2015). Os registros apontam que esta espécie pode ser
encontrada em galerias escavadas por crusticeos decidpodos maiores (dentre elas as de A.
estuariensis) na zona entremarés de estudrios e manguezais, sob-rochas e em cascalho de coral
em profundidades que variam desde 0,3 a 22 m (Anker, 2007, 2010; Oliveira et al., 2015).
Individuos desta espécie foram observados em quase todos os meses do ano (nove dos 13 meses

de amostragem) em planicies de maré localizadas em Ilhéus, sul da Bahia, nordeste do Brasil
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sendo possivel verificar a ocorréncia de individuos ovigeros em sete meses (Oliveira et al.,
2015).

Considerando as informagdes previamente apresentadas, sabemos que a sincronia
reprodutiva pode ocorrer em resposta a estimulos enddgenos e/ou exdgenos e a diferentes
pressoes seletivas. Considerando que A. estuariensis e S. carvachoi sdo camardes estuarinos
que vivem em ambiente sob influéncia do ciclo das marés é possivel que a variacdo na
amplitude das mesmas em fun¢do do ciclo lunar possa influenciar a estratégia reprodutiva
destes camardes. Além disso, estas duas espécies sao comumente encontradas compartilhando
a mesma galeria (Costa-Souza et al., 2014; Oliveira et al., 2015; Barroso, 2018; Oliveira, 2018;
ver resultados do capitulo 1). Estudos anteriores indicaram a existéncia de sincronia reprodutiva
entre camarOes escavadores de duas espécies de Alpheus Fabricius, 1798, Alpheus bellulus
Miya & Miyake, 1969 e Alpheus inca Wicksten & Méndez, 1981, e seus respectivos inquilinos,
o peixe gobiideo Amblyeleotris japonica Takagi, 1957 e o camardo alfeideo Alpheopsis
chilensis Coutierre, 1897 (Yanagisawa, 1984; Boltaia & Thiel, 2001). Este tipo de
comportamento aumenta as chances de sobrevivéncia dos inquilinos, pois os hospedeiros sao
capazes de construir suas galerias logo apds o assentamento, oferecendo refugio para os juvenis
da espécie inquilina (Yanagisawa, 1984). Portanto, o objetivo deste trabalho foi de investigar a
existéncia de sincronia reprodutiva dentro e entre as populacdes de A. estuariensis e S.
carvachoi, através da andlise de aspectos reprodutivos como vitelogénese e embriogénese.
Assim sendo, nés (1) investigamos se a variagdo da amplitude das marés influencia o periodo
em que as fémeas se tornam sexualmente receptivas; (2) se a variacdo da amplitude das marés
influencia o periodo em que as larvas sdo liberadas; e (3) se os individuos de A. estuariensis e
S. carvachoi encontrados coabitando a mesma galeria se encontravam na mesma condi¢cdo
reprodutiva. Adicionalmente, nds testamos a hipdtese de desova sucessiva em ambas as
espécies. Para isso, nds investigamos se o desenvolvimento embriondrio ocorre de forma
independente ao desenvolvimento gonadal. Se as espécies realizam desovas sucessivas, apds a
realizacdo de cada muda é esperado que o desenvolvimento embriondrio acompanhe o

desenvolvimento gonadal (Bauer & Newman, 2004).

MATERIAIS E METODOS

Area de estudo

O Rio Massangana (8°21'38.82"S 34°58'11.82"0 — Fig. 12) estd localizado entre os
limites dos municipios de Cabo de Santo Agostinho e Ipojuca, Pernambuco, nordeste do Brasil.

Junto com o Rio Tatuoca, formam a Baia de Suape (8°22'4.95"S 34°57'20.30"O — Figura 1),
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onde estd situado o Complexo Industrial Portudrio de Suape. O estudrio tem como bioma
predominante o manguezal com temperatura da superficie do mar média de 26,5°C (INMET,
2018). De acordo com a classificacdo atualizada de Koppen-Geiger, o clima da regido € tropical
com verdo seco (Kottek et al., 2006), com pluviosidade anual acumulada de 2168,4 mm
(INMET, 2018). O local esta submetido ao regime de marés semidiurnas, caracterizadas como

mesomarés (amplitude de até 2,7m — De Souza Pereira et al., 2016).

Fig. 12. Planicie de maré localizada no Rio Massangana no municipio do Cabo de Santo Agostinho, Pernambuco, Brasil. A
foto a esquerda foi tirada durante o periodo de maré de quadratura e a foto a direita foi tirada durante o periodo da maré de
sizigia. As fotos mostram a mesma localidade em duas perspectivas diferentes.

Procedimentos de amostragem

Os camardes das espécies A. estuariensis e S. carvachoi foram coletados em planicies
de maré localizadas no Rio Massangana, durante o periodo de baixa-mar. As amostragens
ocorreram durante as luas nova, crescente, cheia e minguante subsequentes, a cada trés meses,
totalizando 16 amostragens. Os meses de amostragem foram fevereiro e marg¢o, maio e junho,
agosto e setembro e novembro e dezembro de 2018. Para obten¢do dos camardes, foram
bombeadas galerias de A. estuariensis (50 galerias por amostragem em cada fase lunar,
totalizando 800 galerias ao longo do estudo) utilizando bombas de suc¢do do tipo yabby pump.
A triagem do sedimento coletado foi realizada em campo com auxilio de peneiras e o0s
organismos obtidos foram acondicionados em frascos pldsticos separados (um frasco por

galeria) contendo dgua do estudrio para serem transportados ao laboratério.
Protocolo em laboratoério

Em laboratério, os individuos foram anestesiados em gelo e, posteriormente, fixados em
formol a 4%. Os individuos coletados foram fotografados e medidos com auxilio do software

Imagel 1.4 (Schneider et al., 2012). Os individuos de A. estuariensis foram diferenciados entre
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machos e fémeas considerando a presenca (machos) ou auséncia (fémeas) do apéndice
masculino no segundo par de pledpodos. Por outro lado, S. carvachoi é uma espécie
hermafrodita protandrica simultinea, em que todos os individuos apresentam apéndice
masculino (Oliveira et al., 2015). Neste tipo de sistema sexual, individuos sdo recrutados como
machos e com passar do tempo se tornam hermafroditas com testiculos e ovdrios funcionais
(Bauer & Holt, 1998). A classificac@o entre individuos jovens e adultos foi feita com base no
comprimento de carapacga (CC) da menor fémea e hermafrodita ovigera. Sendo assim, camardes
com CC menor do que a menor fémea e hermafrodita ovigera foram considerados juvenis (em
A. estuariensis) e machos (em S. carvachoi). Apenas camardes classificados como fémea ou
hermafrodita (CC > menor individuo ovigero) foram avaliados quanto ao desenvolvimento dos
ovérios e dos embrides, quando presente.

A fim de investigar a existéncia de sincronia reprodutiva em A. estuariensis e S.
carvachoi foi estimado, através de indices, o periodo em que as fémeas estariam sexualmente
receptivas, ou seja, proximo ao momento de cépula, e o periodo de liberagdo das larvas no
ambiente. A condi¢do reprodutiva de fémeas adultas e hermafroditas foi analisada por meio do
grau de desenvolvimento das gdnadas e dos embrides. A classifica¢do das gdnadas foi realizada
considerando apenas as caracteristicas macroscopicas como tamanho e colorag¢do. Este método
se mostrou eficiente quando comparado com andlises histoldgicas (Machado et al., 2009). As
gbonadas foram classificadas em quatro estdgios: I — esgotada; II — pouco desenvolvida; III —
desenvolvimento intermediario; IV —madura (Figuras 13 e 14). A analise foi realizada por meio
de transparéncia da carapaca. Quando isso ndo foi possivel, os animais foram dissecados e o

grau de desenvolvimento das gdnadas diretamente avaliado.

Fig. 13. Estagios de desenvolvimento das gonadas de Alpheus estuariensis. Da esquerda para a direta estdo representadas: (A)
gonada esgotada; (B) gbnada pouco desenvolvida; (C) gbnada com desenvolvimento intermedidrio; e (D) gdnada madura. As
setas vermelhas indicam a regido gonadal anterior.
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Fig. 14. Estdgios de desenvolvimento das gdnadas de Salmoneus carvachoi. Da esquerda para a direta estdo representadas: (A)
gonada esgotada; (B) gdnada pouco desenvolvida; (C) gdbnada com desenvolvimento intermedidrio; e (D) gdnada madura. As
setas vermelhas indicam a regido gonadal anterior.

Para estimar a sincronia em relacdo ao desenvolvimento embriondrio foi estimado o
grau do desenvolvimento dos embrides das duas espécies. Para isto, foram retiradas, quando
possivel, amostras de 20 ovos de cada fémea/hermafrodita, cujo grau de desenvolvimento foi
estimado pela classificacio de Skov et al. (2005), com adaptacdes. Sendo assim, o
desenvolvimento embriondrio foi classificado em cinco estagios: I — ovos recém-postos com
vitelo homogéneo; II — vitelo ocupando a maioria do ovo sem vestigios dos olhos; III —
pigmento dos olhos visivel; IV — olhos bem formados e apéndices visiveis (Figuras 15 e 16); V
— ndo ovigero. Foi possivel observar ovos andmalos em ambas as espécies, os quais
apresentavam colora¢do esbranquicada e tamanho incomum (Figura 17). Individuos que
portavam apenas ovos andmalos foram desconsiderados da anélise de condi¢do ovigera. Nos
casos em que os individuos portavam ovos normais € anOmalos, 0os ovos normais foram

considerados na andlise de condi¢do ovigera.
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Fig. 15. Estagios de desenvolvimento embriondrio de Alpheus estuariensis: (A) — estagio I; (B) estagio II; (C) — estagio III; (D)
— estagio I'V. As setas vermelhas indicam olhos vestigiais (C) e olhos bem desenvolvidos (D).

Fig. 16. Estdgios de desenvolvimento embriondrio de Salmoneus carvachoi: (A) — estagio I; (B) estagio II; (C) — estdgio III;
(D) — estdgio IV. As setas vermelhas indicam olhos vestigiais (C) e olhos bem desenvolvidos (D).
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Fig. 17. Ovos normais e anormais de (A) Salmoneus carvachoi e (B) Alpheus estuariensis. As setas apontam para 0s ovos
anormais que sdo visualmente maiores que os normais em S. carvachoi e menores em A. estuariensis.

Analise de Dados

Outros estudos com crustaceos utilizaram andlises circulares ou de séries temporais para
investigar o periodo preferencial de desova das espécies (Ziegler & Forward, 2005; Kimisky et
al., 2009). Nao foi possivel realizar este tipo de andlise no presente estudo, uma vez que o
periodo de amostragem ocorreu em intervalos de tempos varidveis (Skov et al., 2005).

A fim de investigar a existéncia de sincronia reprodutiva com o ciclo das marés em A.
estuariensis e S. carvachoi foi calculado o indice de estdgio embriondrio (IEE) e o indice de
estagio gonadal (IEG), conforme indicado por Skov et al. (2005). O célculo dos indices foi

realizado de acordo com a equacdo a seguir:

1n; + 2ny, + -+ in;
IIE = —* ZN :

Em que i € o estdgio embriondrio, n; o nimero de fémeas carregando ovos naquele

estdgio e N € o nimero total de fémeas adultas. Resultados préximos a 4 e 5 indicam o periodo
de liberacdo das larvas (Skov et al., 2005). Os dados da tdbua de marés foram obtidos no site
do Instituto Nacional de Pesquisas Espaciais (INPE), considerando a estacdo mais proxima
possivel da localidade de amostragem (Porto de Suape).

Para inferir o periodo em que as fémeas estavam aptas a reproducdo ou receptivas foi
calculado o indice de estdgio gonadal (IEG) utilizando a mesma férmula do IEE. Valores
proximos de 4 indicam o periodo em que as fémeas estdo com suas gonadas maduras e, portanto,
aptas a se reproduzirem. Os dados foram comparados levando em consideracdo os periodos

lunares e meses do ano.
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Com objetivo de investigar a existéncia de sincronia reprodutiva entre os individuos das
duas espécies, foi realizada uma andlise comparativa do grau de desenvolvimento de gonadas
e dos embrides entre os camardes encontrados coabitando a mesma galeria. Em alguns casos,
mais de uma fémea e/ou hermafrodita ocupavam a mesma galeria. Nestas situacdes, a sincronia
foi investigada par a par considerando todas as fémeas e hermafroditas associadas.

A hipétese de independéncia entre o grau de desenvolvimento embriondrio e grau de
desenvolvimento das gonadas, para A. estuariensis e S. carvachoi, foi avaliada com o teste-G,
com correcdo de Williams, indicado nos casos em que parte dos dados apresentem valores
esperados menores que 5 (McDonald, 2014). Se as espécies realizarem desovas sucessivas apos
a realizacdo de cada muda é esperado que o desenvolvimento embriondrio acompanhe o

desenvolvimento gonadal (Bauer & Newman, 2004).
RESULTADOS

No total, foram analisadas 387 fémeas de A. estuariensis ¢ 329 hermafroditas de S.
carvachoi, das quais 299 e 197 portavam ovos, respectivamente. As menores fémeas de A.
estuariensis € de S. carvachoi (hermafroditas) ovigeras mediram 6,86 e 3,85 mm de CC,
respectivamente. Foram observados individuos ovigeros nas duas espécies ao longo de todos
os periodos de amostragem, carregando ovos em todos os estidgios de desenvolvimento
embriondrio (Tabela 2). Ovos an6malos foram observados em 16% das fémeas e 5% dos

hermafroditas (Tabela 2).

Tabela 2. Numero de fémeas de Alpheus estuariensis e hermafroditas de Salmoneus carvachoi observadas incubando ovos,
considerando todos os periodos de coleta (fevereiro e mar¢o, maio e junho, agosto e setembro, novembro e dezembro). Os
estdgios dos ovos se referem ao grau de desenvolvimento embriondrio, sendo estdgio I ovos recém-postos com vitelo
homogéneo e IV ovos com embrides bem desenvolvidos e préximos da eclosio.

Estagio I Estagio II Estagio III Estagio IV Ovos anomalos Total
A. estuariensis 127 21 18 71 62 299
S. carvachoi 152 24 1 4 16 197

As populagdes de ambas as espécies demonstraram sofrer influéncia, ainda que parcial,
do ciclo das marés ao longo de seu ciclo reprodutivo. Nos periodos de fevereiro/marco e
maio/junho A. estuariensis mostrou uma tendéncia em liberar suas larvas nas marés de sizigia
(valores ao redor de 4), demonstrando sincronia semilunar (Figura 18); durante os quatro picos
observados neste periodo (luas novas de fevereiro e maio e luas cheias de marco e junho), 63,
56, 55 e 43% das fémeas observadas, respectivamente, ndo incubavam ovos. Apds este periodo,

o valor maximo obtido foi de 3,56 na lua cheia de agosto. Os valores calculados do IEE para A.
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estuariensis ndo ultrapassaram 3,04 durantes as marés de quadratura (Figura 18). Salmoneus
carvachoi ndo apresentou nenhum padrao ciclico definido de periodo de liberagcdo das larvas.
Contudo, todos os valores do IEE acima de quatro foram registrados apenas em marés de
sizigia, durante a lua nova de fevereiro, setembro e dezembro e na lua cheia de marco. Nestes
periodos, os valores do IEE calculado foram de 4,56; 4,20; 4,77; e 4,38 (Figura 19), quando
foram observadas 89, 92, 75 e 80% de hermafroditas ndo ovigeras. Apenas nas coletas
realizadas no intervalo entre maio e junho ndo foram obervados valores de IEE acima de 4. O
maximo obtido neste intervalo foi de 3,62 na lua cheia de maio. Considerando apenas os
periodos de maré de quadratura, o IEE calculado para S. carvachoi nao ultrapassou 3,11,

observado na lua minguante de setembro (Figura 19).

Indice de Estidgio Embriondrio = = Amplitude da Maré (m)
5,00
4,00 + - -
3,00 7 —
r r
2,00 N \ \ =
~ \ ~
1,00 \ 7
0.00 Fev/Mar Mai/Jun Ago/Set Nov/Dez
c982 F9E82 £2:f¢ ¢% 2%
L =g S g =g = g E e L =& 2
#50= #5033 U435 C0UZ

Fig. 18. Indice de estdgio embriondrio de Alpheus estuariensis em cada um dos periodos lunares. A linha pontilhada indica a
amplitude da maré registrada nos dias em que foram realizadas as amostragens. Para isso, calculou-se a diferenga entre a baixa-
mar registrada no perfodo de amostragem dos camardes e a preamar subsequente.
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Fig. 19. Indice de estdgio embriondrio de Salmoneus carvachoi em cada um dos periodos lunares. A linha pontilhada indica a
amplitude da maré registrada nos dias em que foram realizadas as amostragens. Para isso, calculou-se a diferenga entre a baixa-
mar registrada no periodo de amostragem dos camardes e a preamar subsequente.

Foram observadas fémeas de A. estuariensis com godnadas nos quatro graus de

desenvolvimento em todos os periodos de amostragem. Em S. carvachoi apenas os estagios 111
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e IV foram observados em todos os periodos de coleta. Nao foi possivel observar gonadas

esgotadas (estdgio I) de S. carvachoi na lua cheia de margo, na lua nova de setembro, nas luas

crescente e cheia de novembro e na lua nova de dezembro. Os valores de IEG obtidos para A.

estuariensis nao demonstraram nenhum padrao ciclico. Nesta espécie o IEG nao superou o valor

de 3 em nenhuma das amostragens realizadas, tendo variado entre 1,69 na lua minguante de

junho e 2,55 na lua crescente de maio (Figura 20). Em S. carvachoi, os valores de IEG

calculados indicaram ciclicidade. Os valores variaram entre 2,29 na lua minguante de margo e

3,69 na lua nova de setembro (Fig. 21). Todos os valores de IEG acima de 3 em S. carvachoi

foram obtidos durante as amostragens nas marés de sizigia, exceto na lua cheia de agosto,

quando este valor foi de 2,76 (Fig. 21). O IEG maximo calculado durante as marés de quadratura

foi 2,88 durante a lua crescente de novembro (Figura 21).
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Fig. 20. Indice de estigio gonadal de Alpheus estuariensis em cada um dos periodos lunares. A linha pontilhada indica a
amplitude da maré registrada nos dias em que foram realizadas as amostragens. Para isso, calculou-se a diferenca entre a baixa-
mar registrada no perfodo de amostragem dos camardes e a preamar subsequente.
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Fig. 21. Indice de estdgio gonadal de Salmoneus carvachoi em cada um dos periodos lunares. A linha pontilhada indica a
amplitude da maré registrada nos dias em que foram realizadas as amostragens. Para isso, calculou-se a diferenca entre a baixa-
mar registrada no perfodo de amostragem dos camardes e a preamar subsequente.
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Foram observadas hermafroditas de S. carvachoi associados a fémeas adultas de A.
estuariensis em 124 das 800 galerias amostradas. Foram observadas fémeas e hermafroditas
incubando ovos no mesmo estdgio de desenvolvimento embriondrio em 44 ocasides (42
incubando ovos em estdgio [; um em estdgio II; e um em estdgio IV — Tabela 3). Em 11 galerias
foram observadas fémeas e hermafroditas ndo ovigeras e em 99 ocasides os individuos ndo
apresentavam sincronia relacionada ao estdgio de desenvolvimento dos ovos. Em 42 galerias
as fémeas e hermafroditas estavam com as gonadas no mesmo grau de desenvolvimento (nove
no estigio I; seis no estdgio II; 18 no estdgio III; e nove no estdgio IV), enquanto 128 ndo

estavam sincronizadas em relacdo a este fator (Tabela 4).

Tabela 3. Numero de galerias em que foram observadas hermafroditas de Salmoneus carvachoi associadas as fémeas de
Alpheus estuariensis. Os dados indicam se os individuos estavam na mesma condi¢do reprodutiva, relacionada ao grau de
desenvolvimento (estdgio) dos ovos. Os individuos, quando sincronizados foram distinguidos em: ndo ovigeros; carregando
ovos em estagio I; II; III; IV. A categoria “néo sincronizado” indica que os individuos encontrados associados carregavam ovos
em diferentes estdgios de desenvolvimento.

Alphezfs _ Salmonezfs N Total %
estuariensis carvachoi
Nao ovigera Nao ovigera 11 11 7
Ovos estagio | Ovos estagio | 42
Ovos estdgio 11 Ovos estdgio 11 1 A4 29
Ovos estagio 111 Ovos estagio 111 0
Ovos estagio IV Ovos estagio IV 1

Nao sincronizado 99 99 64

Tabela 4. Numero de galerias em que foram observadas hermafroditas de Salmoneus carvachoi associadas as fémeas de
Alpheus estuariensis. Os dados indicam se os individuos estavam na mesma condi¢do reprodutiva, relacionada ao grau de
desenvolvimento (estdgio) das gonadas. Os individuos, quando em sincronia, foram distinguidos entre Gonadas em estdgio I,
IL, IIT e IV, e ndo sincronizado quando os individuos apresentavam gonadas em estdgio diferentes.

Alphez'ts _ Salmonelfs N Total %
estuariensis carvachoi
Gonadas estagio I ~ GoOnadas estagio I 9
Gonadas estagio II  Gonadas estagio II 6 42 75
Gonadas estagio III  Gonadas estagio III 18
Gonadas estagio IV GoOnadas estagio IV 9

N3ao sincronizado 128 128 75

Quando analisada a relacdo entre estigio de desenvolvimento dos embrides e das
gbnadas, observou-se que ha dependéncia entre eles em A. estuariensis e S. carvachoi,
respectivamente (teste G: y>= 117,10; gl =9, P < 0,001; e ¥*=31,90; gl = 9, P < 0,001, com
correcdo de Williams, respectivamente — Figuras 22 e 13). Contudo, devemos ser cautelosos

em relacdo ao resultado de S. carvachoi, pois o nimero de individuos encontrado incubando
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ovos no estdgio Il e IV (um e quatro, respectivamente) foi baixo comparado com a amostra

total.

O Gonada estagio I O Gonada estagio II

100,0% - . .
7 B Gonada estdgio Il MGonada estdgio IV

80,0% -

60,0% -
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Proporcao dos estagios
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Fig. 22. Grau de desenvolvimento gonadal (estagios) observado em fémeas de Alpheus estuariensis incubando ovos em
diferentes estdgios de desenvolvimento embriondrio.
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Fig. 23. Grau de desenvolvimento gonadal (estdgios) observado em hermafroditas de Salmoneus carvachoi incubando ovos em
diferentes estdgios de desenvolvimento embriondrio.

DISCUSSAO

Os dados obtidos sugerem que ha influéncia do ciclo das marés sobre o comportamento de
liberacdo das larvas de Alpheus estuariensis e Salmoneus carvachoi, apesar de terem sido
observadas variagdes ao longo dos periodos amostrados. Mesmo apresentando variagdes, 0s
picos do IEE observados nas duas espécies ocorreram sempre durante as marés de sizigia (lua
nova e/ou cheia). Este comportamento, observado em espécies estuarinas e costeiras
(distribuidas do infra ao supralitoral), estd relacionado a estratégia de exportacdo das larvas
(Anger, 2003; Krimsky et al., 2009). As larvas, apesar de apresentarem comportamento
natatdrio ativo, quando liberadas durante as marés de sizigia sdo transportadas com maior

facilidade para longe do ambiente parental devido a forca das correntes, favorecendo a
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dispersdo larval em direc@o a regido costeira (Anger et al., 1994). A exportacdo das larvas para
longe dos estudrios pode ser uma resposta as pressoes seletivas de estresse osmotico e predacao
(Anger et al.,, 1994; Morgan & Christy, 1995). Vale considerar que uma hipdtese ndo
necessariamente exclui a outra.

Os ambientes estuarinos, como manguezais € planicies de maré, sdo amplamente
conhecidos como drea de bercdrio de juvenis de diversas espécies de peixes que, em sua
maioria, sdo zooplanctivoros (Morgan, 1990; Morgan & Christy, 1995; Mumby et al., 2004;
Tse et al., 2008). A liberagdo de larvas envolve dois aspectos importantes para o sucesso
reprodutivo: dificultar a predacdo e otimizar a dispersdo. A exportacdo das larvas para regides
adjacentes ao estudrio, portanto, ¢ uma forma de evitar a acdo de predadores e, por
consequéncia, maximiza a dispersao das larvas (Morgan & Christy, 1997; Anger et al., 2015).
Alternativamente, as larvas de espécies que se desenvolvem nos estudrios apresentam
caracteristicas morfoldgicas de defesa (espinhos longos e/ou maior tamanho) que aumentam
suas chances de sobrevivéncia (Morgan, 1990). Experimentalmente, Charpentier et al. (2017)
demonstraram que larvas do caranguejo Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841) quando
cultivadas em contato com sinal quimico de predadores incrementam o tamanho de seu espinho
em até 3%, reforcando a funcdo adaptativa dos longos espinhos em larvas de caranguejos
estuarinos. Larvas com longos espinhos ndo s@o comuns entre os camardes carideos (Guerao &
Cuesta, 2014). Seguindo esta caracteristica, A. estuariensis e espécies cogenéricas estuarinas,
apresentam larvas morfologicamente simples e sem nenhuma caracteristica antipredatdria
(Yang & Kim, 1998, 2002; Pires et al., 2008; Pescinelli et al., 2017). Apesar de ndo haver na
literatura nenhum registro morfolégico de larvas de espécies de Salmoneus, outras espécies da
familia Alpheidae Rafinesque, 1815 possuem estdgios larvais morfologicamente similares aos
das espécies de Alpheus investigadas até o momento (e.g. Synalpheus williamsi Rios & Dulfty,
1999 — Rios & Duffy, 1999; Athanas nitescens (Leach, 1813) — Bartilotti et al., 2005). Portanto,
€ possivel que a liberacdo das larvas de A. estuariensis e S. carvachoi durante as marés de
sizigia seja uma estratégia utilizada para fugir de possiveis predadores.

Além da predacdo, o estresse fisioldgico que estas larvas estdo sujeitas pode ter selecionado
o comportamento de liberacdo das larvas durante as marés de sizigia em A. estuariensis e S.
carvachoi. A salinidade, por si s6, € um fator chave para a sobrevivéncia e desenvolvimento
larval de decdpodos (Choudhurry, 1971; Anger & Charmantier, 2000; Anger, 2003). Grandes
variacOes de salinidade podem exigir um gasto excessivo de energia em processos
osmorregulatorios, causando o retardo do desenvolvimento larval em espécies com baixa

capacidade osmorregulatoria (Torres et al., 2011; Anger et al., 2015). Consequentemente,
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espécies com larvas estenoalinas, se tornam mais propensas a serem predadas por animais
zooplanctivoros. Devido as tipicas flutuagdes de salinidade encontradas em regides estuarinas,
a permanéncia das larvas nestes ambientes pode ser desvantajosa, enquanto o ambiente
marinho, mais estavel, pode ser um local favoravel a sobrevivéncia e desenvolvimento destes
animais. Sandifer (1975) identificou que além da exportacao, algumas espécies adotam como
estratégia de recrutamento a retencdo das larvas nos estudrios. Este tipo de estratégia é
observado em espécies com larvas eurialinas (e.g., Sesarma curacaoense de Man, 1892) e,
portanto, conseguem manter seu desenvolvimento estivel mesmo em ambientes com grandes
flutuagdes de salinidade (Torres et al., 2011). Com isto, uma hipétese alternativa para explicar
a liberacdo de larvas de A. estuariensis e S. carvachoi durante os periodos com maior amplitude
de marés (durante as luas nova e cheia) seria a baixa tolerancia destes individuos a grandes
flutuacoes de salinidade.

Na por¢do mais a jusante do Rio Massangana foi observada uma varia¢do na salinidade
entre 19,75 em julho de 2015 e 37,20 em abril de 2016, com maiores salinidades (e menor
variacdo) no periodo seco (Cordeiro et al., 2018). O regime de chuvas aumenta a descarga de
agua doce nos estudrios, causando a dilui¢do do meio e, consequente, diminui¢do da salinidade
(Cordeiro et al., 2018). Ao contrdrio disto, durante o periodo seco as concentracdes de sal na
dgua permanecem estdveis. O intervalo com os menores acimulos de precipitagdo (periodo
seco) no ano de 2018, na regido, ocorreu entre os meses de agosto e dezembro (APAC — Figura
24). Este intervalo coincide com o espaco de tempo em que nao foi observado influéncia do
ciclo das marés no periodo de liberacdo das larvas em A. estuariensis. Considerando estes fatos,
€ possivel que A. estuariensis responda sazonalmente a influéncia das marés, apresentando
comportamentos diferentes entre os periodos seco e chuvoso. Diferentes espécies de
caranguejos, por exemplo, apresentam plasticidade comportamental em relagcdo a liberacado de
suas larvas. Isto indica que estas espécies possuem a capacidade de ajustar o periodo de
liberacdo das larvas de acordo com flutuagdes ambientais (e.g., alteracdo nas marés — Morgan
& Christy, 1994; e temperatura — Kerr et al., 2014) como forma de mitigar os efeitos negativos
causados por estas variacOes. Portanto, uma possivel explicagdo para a existéncia de
sazonalidade no comportamento de liberacdo de larvas em A. estuariensis, é que talvez o
estresse osmatico seja uma forca seletiva mais forte do que a predacdo nas larvas desta
populacdo. Em contrapartida, houve sincronia de liberacao de larvas em S. carvachoi mesmo
nos meses mais secos. Isto pode ser um indicativo de que a predacdo e o estresse osmotico

possam ser duas forcas seletivas atuando em sinergia sobre as larvas desta populagdo.
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Fig. 24. Dados de precipita¢do acumulada mensal referente ao ano de 2018. Os dados foram obtidos no site da Agéncia
Pernambucana de Aguas e Clima (APAC - http://www.apac.pe.gov.br/sighpe) e sdo provenientes do Posto Pluviométrico
Ipojuca (Suape) - PCD.

O desenvolvimento gonadal em crusticeos é regulado por neuropeptideos e peptideos
produzidos, principalmente, no pedinculo ocular (hormonio inibidor da vitelogénese — VIH) e
nos ganglios cerebrais e torécicos, respectivamente (fator estimulante da génada — GSF)
(Nagaraju, 2011). A regulacdo enddcrina, contudo, parece estar intimamente relacionada a
estimulos ambientais (e.g., temperatura — Carmona-Osalde et al., 2003 e salinidade — Nagaraju
& Borst, 2008). Estudos mostram que as variagdes ambientais podem acelerar ou retardar o
processo de maturacdo das gonadas nestes animais, possibilitando que eles estejam aptos a
reproduzir em momentos propicios a sobrevivéncia, desenvolvimento e dispersdo das formas
jovens (Gutiérrez-Yurrita & Montes, 1999; Carmona-Osalde et al., 2003). Portanto, a
observacdo de individuos com gonadas maduras na populacdo pode ser um indicativo de que o
ambiente esteja favordvel a reproducdo. Por exemplo, o predominio de individuos adultos com
gbénadas esgotadas sugere que o ambiente ndo estd propicio a reproducio, e por isso, asgonadas
nio se desenvolveram ou que a desova ocorreu recentemente. Em contrapartida, a
preponderancia de individuos adultos com gonadas maduras sugere que o ambiente estd
propicio a reprodugdo e que a copula ou desova esta prestes a ocorrer (Munga et al., 2013).

Nossos resultados sugerem que o periodo propicio a reproducdo em S. carvachoi ocorre
durante as marés de sizigia, tendo em vista que os picos de IEE ocorreram somente durante as
luas nova e cheia, considerando todos os periodos de amostragem. Além disso, os altos valores
do IEE observados durante as sizigias indicam que ha sincronia reprodutiva nesta populacao,
ou seja, que as hermafroditas se tornam sexualmente reprodutivas no mesmo espaco temporal.
No entanto, os valores do IEE se mantiveram estdveis ao longo de todos os meses de
amostragem em A. estuariensis (variagdo maxima de 0,55 em A. estuariensis vs. 1,29 em S.

carvachoi, entre coletas). Isto sugere que o desenvolvimento gonadal nesta populacido ndo €
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diretamente influenciado pela varia¢do da amplitude das marés e que as copulas possam ocorrer
de forma aleatdria e independente a este fator.

De acordo com a hipétese sugerida por Reaka (1976), em estudo realizado com
estomatopodos, quando a sincronia reprodutiva em espécies do entremarés for resultado da
pressdo seletiva causada pela predagdo, € esperado que a reproducio ocorra nos periodos de
menor atividade de predadores. Por isso, € esperado que espécies com distribuicio no
mesolitoral inferior se reproduzam durante as marés de sizigia, quando a atividade predatéria é
limitada pela extrema baixa-mar (Reaka, 1976). Isto €, os niveis extremamente baixos da baixa-
mar durante as sizigias restringiriam o acesso de predadores a suas presas. Por outro lado, as
espécies que ocupam o mesolitoral superior devem se reproduzir durante as marés de
quadratura, quando as marés de quadratura ndo sdo capazes de inundar esta regido (Reaka,
1976). Contudo, esta hipotese ndo parece ser razoavel considerando crustaceos estuarinos, uma
vez que muitas espécies de peixes transientes aproveitam-se das fortes correntes de maré,
durante as sizigias, para adentrar os estudrios e se alimentar (Krumme, 2009). Ainda que
consideremos que as espécies do mesolitoral inferior possam se beneficiar da auséncia de
predadores durante as baixa-mares de sizigia, organismos como camardes carideos teriam
maior dificuldade de se movimentar nestas condi¢des. Isto aumentaria as chances de chances
de encalhe dessecamento destes organismos.

Ao contrério do esperado durante a baixa-mar, a movimenta¢do dos animais que ocupam
o entremarés pode ser facilitada durante a preamar nas marés de maior amplitude, permitindo
que cOpulas sejam obtidas mais facilmente (McCurdy et al., 2000). A populacdo de S. carvachoi
apresenta comportamento poligindndrico com fémeas méveis (ver capitulo 1). Isto significa que
parte dos individuos desta populacdo estd em constante busca por parceiros sexuais. Desta
forma, a sincronia reprodutiva com as marés de sizigia poderia favorecer este tipo de sistema
de acasalamento. Corroborando com o fato de que os individuos de S. carvachoi permanecem
em constante movimentacao entre as galerias, ndo foi observada correlacao positiva de tamanho
entre os individuos de S. carvachoi e A. estuariensis encontrados associados (ver capitulo 1).
Além disso, neste estudo foi observado que individuos das duas espécies em associacdo ndo
apresentam sincronia reprodutiva. Estudos passados apontam que a sincronia reprodutiva entre
hospedeiro e inquilino pode ser um indicativo de que ambos permanecem associados por longos
periodos de tempo, assim como acontece com A. bellulus e A. inca e seus respectivos inquilinos
(Yanagisawa, 1984; Boltafia & Thiel, 2001). Isso ocorre, pois as formas jovens de ambas as
espécies tém a possibilidade de assentarem junto, o que € vidvel, uma vez que juvenis de

Alpheus sao capazes de construir suas proprias galerias (Yanagisawa, 1984). Portanto, nossos
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dados sugerem que a sincronia reprodutiva em S. carvachoi seja influenciada pelo ciclo de
marés devido a maior capacidade de movimentacao adquirida por estes organismos durante as
marés de maior amplitude.

Do ponto de vista evolutivo, a sincronia reprodutiva entre fémeas poderia ser uma
resposta adaptativa que promove a redu¢do, ou minimizacao, do investimento energético na
prole entre fémeas e os machos (Emlen & Oring, 1977; Knowlton, 1979). Em camardes
carideos, por exemplo, as fémeas além de incubar os ovos no pléon ainda sdo responsaveis pela
limpeza e aeracdo deles (Bauer, 1979). Em alguns casos, as fémeas possuem cuidado parental
estendido (Thiel, 2000). Os machos, por sua vez, comumente investem em estruturas que os
permitam conquistar € monopolizar o maior nimero de fémeas possiveis (e.g. grande
quelipodos). A sincronia reprodutiva nas fémeas de uma populag¢do, portanto, limitaria o acesso
dos machos a outras fémeas, pois a probabilidade de obtencdo de f€meas receptivas em
sequéncia seria extremamente reduzida (Emlen & Oring, 1977). Este comportamento aumenta
a fidelidade entre os pares e favorece a monogamia. Considerando que a populacdo de A.
estuariensis investigada neste estudo apresenta comportamento monogamico (ver capitulo 1),
podiamos esperar que as fémeas se tornassem receptivas de forma sincrona. Contudo, outros
fatores podem estar atuando seletivamente sobre as taticas reprodutivas desta populagdo (e.g.
cooperacao territorial), tendo em vista que ndo observamos sincronia reprodutiva nas fémeas.

Foram observadas fémeas de A. estuariensis e hermafroditas de S. carvachoi ovigeras em
todas as amostragens. Observou-se que o grau de desenvolvimento gonadal acompanha, em
ambas as espécies, o grau de desenvolvimento embriondrio. Isso significa que a reprodugdo nas
duas espécies € continua, ou seja, logo apds a liberacdo das larvas as fémeas estdo com as
gbonadas maduras e, portanto, aptas a se reproduzir novamente. Esta caracteristica também foi
observada em outros camardes carideos, com diferentes sistemas sexuais (Bauer, 1986; Bauer
& Neuman, 2004; Baeza 2006; Pereira et al., 2017), e em braquitros (Sudha & Anilkumar,
1996). A reproducdo continua ao longo do ano é comumente observada em espécies de
crusticeos tropicais e subtropicais, isto inclui A. estuariensis (Bauer, 1989; Pavanelli et al.,
2010; Costa-Souza et al., 2014). A baixa variacdo didria e anual de temperatura e fotoperiodo
somadas a constante disponibilidade de alimento, podem ser determinantes para permitir a
constante producdo de ovos, ao longo do ano (Costa-Souza et al., 2014). Desta forma, estas
caracteristicas ambientais também possibilitariam a desova sucessiva encontrada em A.

estuariensis € S. carvachoi.

CONCLUSAO
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Concluimos que apesar de serem duas espécies que compartilham o mesmo habitat e estdo
sob as mesmas influéncias ambientais, A. estuariensis € S. carvachoi possuem estratégias
reprodutivas distintas. Tendo em vista que S. carvachoi libera suas larvas e se torna sexualmente
receptiva em sincronia com as marés de sizigia, nés concluimos que o ciclo de marés é uma
importante pressao seletiva na populacdo investigada. Além disso, os padrdes de sincronia
observados em S. carvachoi suportam os achados no capitulo 1, em relacdo ao sistema de
acasalamento desta populacao. Por outro lado, A. estuariensis demonstrou pouca ou nenhuma
sincronia com o ciclo das marés. E possivel que esta espécie libere suas larvas em sincronia
com as marés apenas nos periodos de maior variacao de salinidade local, ou seja, nos periodos
chuvosos. Uma hip6tese pertinente neste caso seria de que as larvas de A. estuariensis suportam
menores flutuacdes de salinidade, mas ndo sdo capazes de sobreviver a grandes flutuacdes.
Assim, acreditamos que a realizagcdo de estudos que avaliem a tolerancia das larvas de ambas
as espécies a variacdo de salinidade, bem como suas estratégias antipredatdrias, permitird

esclarecer novos pontos sobre as estratégias reprodutivas destas espécies.
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4 CONCLUSAO FINAL

Diante das informag¢des apresentadas nesta dissertacdo, podemos concluir que espécies
taxonomicamente proximas e distribuidas no mesmo micro-habitat podem responder de forma
diferente aos mesmos estimulos ambientais e, consequentemente, apresentar estratégias
reprodutivas distintas. No primeiro capitulo, concluimos que as caracteristicas populacionais
de Alpheus estuariensis e Salmoneus carvachoi sugerem diferentes sistemas de acasalamento
nas duas espécies. O fato de a primeira construir seu proprio reftigio e a dltima utilizé-lo de
forma oportunistica pode fazer com este recurso possua “valor” diferente para as duas espécies.
Talvez por isso, os dados sugerem que a populagdo de A. estuariensis apresenta comportamento
monogamico, enquanto a populacdo de S. carvachoi apresenta comportamento poliginandrico.
Além disso, as duas espécies apresentam sistemas sexuais diferentes. Este é outro fator que
pode influenciar nas taticas reprodutivas utilizadas em cada populacao.

No segundo capitulo, concluimos que diferentes pressdes seletivas podem ter
selecionado o comportamento de liberacdo das larvas em A. estuariensis € S. carvachoi.
Considerando a predagdo e o estresse osmotico como as principais pressoes seletivas atuando
sobre as populagdes de decdpodos estuarinos, sugerimos que a ultima atue sobre a populacao
de A. estuariensis, enquanto as duas possam atuar em sinergia sobre a populacido de S.
carvachoi. Nos observamos que a maturagdo das gonadas em S. carvachoi ocorre em sincronia
com as marés de sizigia, ao contrario do observado em A. estuariensis. Por isso, sugerimos que
a movimentacdo de S. carvachoi entre as galerias possa ser facilitada nos periodos de maré de
sizigia, fato este, que suporta a hipétese levantada no capitulo 1, de que S. carvachoi apresenta
comportamento poliginandrico. As populacdes apresentam este tipo de sistema de acasalamento
quando os individuos copulam com multiplos parceiros. Isto exige que os individuos destas
populacdes busquem ativamente parceiros sexuais, o que seria favorecido pelas correntes das
marés de sizigia, no caso de S. carvachoi. Por fim, concluimos que ambas as espécies se
reproduzem de forma continua, apresentando desovas sucessivas. Isto porque nds observamos
que o desenvolvimento gonadal acompanha o desenvolvimento embriondrio, ou seja, na medida

em que os ovos se aproximam do periodo de eclosdo, as gonadas vao se tornando maduras.
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