
 

UNIVERSIDADE FEDERAL DE PERNAMBUCO 

CENTRO DE BIOCIÊNCIAS 

DEPARTAMENTO DE ZOOLOGIA 

PROGRAMA DE PÓS-GRADUAÇÃO EM BIOLOGIA ANIMAL 

 

 

 

RODRIGO GUÉRON FAUSTINI 

 

ESTRATÉGIA REPRODUTIVA DE DUAS ESPÉCIES DE CAMARÕES ALFEÍDEOS 

SIMBIONTES DO NORDESTE DO BRASIL 

 

 

 

 

 

 

 

 

Recife 

2019 



 

 

RODRIGO GUÉRON FAUSTINI 

 

 

 

ESTRATÉGIA REPRODUTIVA DE DUAS ESPÉCIES DE CAMARÕES ALFEÍDEOS 

SIMBIONTES DO NORDESTE DO BRASIL 

 

 

 

 

 

 

 

Orientador: Prof. Dr. Alexandre Oliveira de Almeida 

Coorientador: Prof. Dr. José Roberto Botelho de Souza 

 

 

 

 

 

 

Recife 

2019 

Dissertação apresentada ao Programa 
de Pós-Graduação em Biologia Animal, 
Centro de Biociências, da Universidade 
Federal de Pernambuco, como requisito 
parcial para a obtenção do título de 
Mestre em Biologia Animal. 

Área de Concentração: Biologia 
Animal 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Catalogação na fonte: 
Bibliotecária Claudina Queiroz, CRB4/1752 

 
 Faustini, Rodrigo Guéron                  

      Estratégia reprodutiva de duas espécies de camarões Alfeídeos 
simbiontes do Nordeste do Brasil / Rodrigo Guéron Faustini - 2019. 

        88 folhas: il., fig., tab. 
 

          Orientador: Alexandre Oliveira de Almeida     
          Coorientador: José Roberto Botelho de Souza    

               Dissertação (mestrado) – Universidade Federal de Pernambuco. 
Centro de Biociências. Programa de Pós-Graduação em Biologia 
Animal. Recife, 2019. 

 
Inclui referências. 

 
                1. Alpheidae  2. Sistema de acasalamento 3. Sincronia reprodutiva     

 I. Almeida, Alexandre Oliveira de (orient.) II. Souza, José Roberto 
Botelho de (coorient.) III.Título 
 

 
             595.388               CDD (22.ed.)                    UFPE/CB-2019-319 
  
             
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



RODRIGO GUÉRON FAUSTINI 

 

ESTRATÉGIA REPRODUTIVA DE DUAS ESPÉCIES DE CAMARÕES ALFEÍDEOS 

SIMBIONTES DO NORDESTE DO BRASIL 

 

 

 

 

Aprovado em: 31/07/2019 

COMISSÃO EXAMINADORA 

____________________________________________________________________ 
Prof. Dr. Alexandre Oliveira de Almeida/Universidade Federal de Pernambuco 

(Orientador) 
 
 

____________________________________________________________________ 
Dr. Gabriel Lucas Bochini/Universidade Federal de Pernambuco 

(Membro Externo) 
 
 

____________________________________________________________________ 
Dr. Douglas Fernandes Rodrigues Alves/Universidade Federal de Uberlândia 

(Membro Externo) 
 
 

____________________________________________________________________ 
Prof. Dr. Giovanni Amadeu Paiva Dos Santos/Universidade Federal de Pernambuco 

(Membro Interno) 
 
 

____________________________________________________________________ 
Dra. Catarina de Lourdes Araújo Silva/ Universidade Federal de Pernambuco 

(Membro Externo Suplente) 
 
 

____________________________________________________________________ 
Prof. Dr. João Lucas Leão Feitosa/ Universidade Federal de Pernambuco 

(Membro Interno Suplente) 
 

Dissertação apresentada ao Programa 
de Pós-Graduação em Biologia Animal, 
Centro de Biociências, da Universidade 
Federal de Pernambuco, como requisito 
parcial para a obtenção do título de 
Mestre em Biologia Animal. 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Com todo meu amor, às pessoas que são fundamentais na minha vida: minha mãe Paula, 

minha irmã Clara, meus avós Renato e Lilisa e minha namorada Amanda, 

Dedico 



AGRADECIMENTOS 

Primeiramente, eu agradeço ao Pai Maior, pela vida e por cada oportunidade concedida 

a mim. Igualmente, agradeço aos Orixás por toda força espiritual concedida ao longo do meu 

caminhar. 

Agradeço a cada um dos meus familiares por todo apoio e dedicação, não apenas nesta 

etapa, mas em toda a minha vida. Em especial, agradeço a minha mãe Paula e meus avós Lilisa 

e Renato que sempre me incentivaram, aconselharam e nunca permitiram que eu desistisse. 

Obrigado por serem meu exemplo de força, honestidade e humildade. 

Agradeço a minha namorada Amanda por todo suporte e companheirismo. Mais uma 

vez você esteve presente em mais uma etapa importante da minha vida e desta vez não foi 

diferente. Você não só me ajudou me dando forças com conselhos, mas colocou a mão na massa 

e foi se atolar na lama do manguezal junto comigo. Deixo aqui meu muito obrigado pelo apoio 

incondicional e por sempre me fazer acreditar nos meus sonhos. 

Agradeço a cada uma das pessoas que representam a família do Laboratório de Biologia 

de Crustáceos por me receberem e me acolherem com muito carinho e respeito. Agradeço a 

vocês por tudo que passamos nestes dois últimos anos. Agradeço por cada gesto e cada palavra 

de apoio, pelos ensinamentos, pelas risadas, brincadeiras, enfim, por tudo. Vocês são o exemplo 

perfeito da expressão “a união faz a força”. Sem vocês, com certeza, eu não seria capaz de 

concluir meu trabalho. Por isso, deixo aqui meu agradecimento a Woody, Guido, Paty, 

Andressa, Renata, Mário, Ana Carla, Pedro e Fernanda. 

Deixo um agradecimento especial a Woody e Guido pela amizade fora do ambiente de 

trabalho. Muitas vezes ao longo do percurso estive desanimado, indeciso e com medo deste 

novo desafio, mas vocês sempre me motivaram e me apoiaram para que eu seguisse firme e 

acreditando que tudo daria certo. 

Agradeço especialmente a Andressa e Paty que me acolheram no momento mais 

turbulento que passei ao longo destes dois anos. Sem o apoio de vocês, com certeza, a 

caminhada até aqui teria sido muito mais difícil. 

Agradeço ao meu orientador Alexandre que é o pai, ou como alguns dizem, o avô, da 

família LBC. Avô por conta do carinho e zelo que tem por seus alunos. Você é um exemplo a 

ser seguido. Uma pessoa que pensa primeiro no ser humano e depois no aluno. A você, sou 



grato por acreditar e confiar no meu trabalho, por me oportunizar chegar até aqui, por me abrir 

portas e por acreditar nos meus sonhos profissionais. Muito obrigado por tudo. 

Agradeço ao meu coorientador Beto por ter topado este desafio e por ter me auxiliado 

ao longo desta caminhada. 

Agradeço a todos os professores do PPGBA que, mesmo de forma indireta, contribuíram 

para que eu pudesse chegar até aqui. 

Deixo um agradecimento especial ao Professor Giovanni, do Laboratório de Cultivo de 

Invertebrados de Meiofauna Marinha e Ecotoxicologia, e seus alunos que permitiram que eu 

desenvolvesse experimentos em seu laboratório, fornecendo não só o espaço, mas o material 

necessário para tal. 

Agradeço a toda moçada do CsF. Muito obrigado Iago, Rapha e Pedro por se fazerem 

presente mesmo com a distância. Obrigado pelos conselhos e apoio dado ao longo do mestrado. 

Em especial, agradeço ao Iago e sua família pelo acolhimento em terras recifenses. 

Agradeço a Letícia, Léo e Alê pela amizade criada ao longo destes dois anos. Mesmo 

cada um na sua correria e tendo seus projetos para tocar, nossos momentos de desabafo e 

conversas sempre foram essênciais para seguir firme na caminhada. 

Por fim, gostaria de dizer que a gratidão é o sentimento que prevalece neste momento. 

Gratidão pelas pessoas que conheci, pelos momentos que vivi e pela oportunidade de finalizar 

mais um ciclo tendo a certeza de que fiz o meu melhor. Deixo aqui meu obrigado a todos que 

participaram direta e indiretamente deste trabalho, porque sem vocês nada disso seria possível. 

 

 

 

 

 

 

 



RESUMO 

Características populacionais e ambientais são responsáveis por determinar a frequência 

de ocorrência de interações sociais entre os indivíduos de uma população. Tais interações, não 

se limitam, mas podem envolver a disputa por parceiros sexuais. Em crustáceos simbiontes, os 

principais fatores que influenciam o comportamento social das populações e, 

consequentemente, o sucesso na obtenção de cópula são as características dos simbiontes 

(morfológicas e ecológicas) e os níveis de predação. Contudo, para garantir o sucesso 

reprodutivo os indivíduos não dependem apenas de realizar a cópula. O sucesso reprodutivo de 

fêmeas de diversas espécies de vertebrados e invertebrados aquáticos parece estar relacionado 

com a liberação dos gametas e larvas no ambiente em sincronia com variáveis ambientais que 

favorecem o desenvolvimento e a dispersão 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 existência de sincronia reprodutiva com o ciclo das marés dentro e entre as 

populações de Alpheus estuariensis e Salmoneus carvachoi, dois camarões alfeídeos 

simbiontes. Para isso, foi (I) investigado o padrão de utilização do refúgio e aspectos 

populacionais das duas espécies e (II) se a variação das marés influencia o período em que as 

fêmeas se tornam sexualmente receptivas e o período em que as larvas são liberadas no 

ambiente. Houve baixa correlação positiva de tamanho entre os indivíduos das duas espécies 

encontrados na mesma galeria. Indivíduos de A. estuariensis e S. carvachoi foram encontrados 

em pares com frequência maior do que a esperada ao acaso. Os pares heterossexuais de A. 

estuariensis e os pares compostos por dois camarões hermafroditas em S. carvachoi 

apresentaram alta correlação positiva de tamanho. Nossos resultados sugerem A. estuariensis 

possui comportamento monogâmico, enquanto S. carvachoi possui comportamento 

poliginândrico. Além disso, nossos resultados sugerem que A. estuariensis libera suas larvas 

durante as marés de sizígia durante o período chuvoso e se reproduz independente do ciclo das 

marés. Salmoneus carvachoi tende a liberar suas larvas e se reproduzir durante as sizígias. Por 

fim, concluímos que apesar de serem duas espécies que compartilham o mesmo habitat e estão 

sob as mesmas influências ambientais, A. estuariensis e 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 INTRODUÇÃO 

Características populacionais (e.g., razão sexual e densidade populacional) e ambientais 

(e.g., disponibilidade de alimento e refúgio) são responsáveis por determinar a frequência de 

ocorrência de conflitos entre os indivíduos de uma população, 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. monopolização 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 utilização de táticas pré e pós-copulatórias que possibilitem a maximização do 

sucesso reprodutivo (aqui definido como a produção de descendentes independentes) dos 

indivíduos, a partir de suas habilidades em acessar e/ou monopolizar parceiros sexuais. 

O número de cópulas obtidas por machos ou fêmeas por meio de suas táticas 

reprodutivas, define o tipo de sistema de acasalamento da população (WICKLER; SEIBT, 

1981; WATERMAN, 2007). Desta forma, as populações podem apresentar desde sistemas 

poliginândricos, quando machos e fêmeas copulam com múltiplos parceiros (DAVIES; 

LUNDBERG, 1984; BAKER et al., 2004; BAEZA; THIEL, 2007; DUGDALE et al., 2007), 

até monogâmicos, quando nenhum dos dois sexos copula com múltiplos parceiros em sequência 

(seja por estratégias comportamentais, restrições ambientais ou disponibilidade de parceiros 

sexuais) e permanecem juntos por um período de tempo maior do que o necessário para cópula 

(SCHEIN, 1975; WICKLER; SEIBT, 1981; CORREA; THIEL, 2003). 

Os principais fatores que limitam a obtenção de cópula, em crustáceos simbiontes 

(simbiose aqui definida sensu de Bary [1879] como diferentes organismos vivendo juntos 

[OULHEN et al., 2016]), são as características de seus hospedeiros e as pressões ambientais 

(BAEZA; THIEL, 2007). A variação de tamanho corporal e complexidade estrutural dos 

diferentes hospedeiros de crustáceos (e.g. esponjas, anêmonas, ouriços, ascídias e tartarugas) 

determinam a densidade e distribuição populacional das espécies simbióticas (BAEZA; THIEL, 

2007). Por constituírem habitats descontínuos, a densidade populacional dos hospedeiros 

também influencia a densidade e distribuição populacional de seus respectivos simbiontes. 

Consequentemente, estes animais podem ser encontrados solitários (HERNÁNDEZ et al., 

2012), em pares heterossexuais (BAEZA, 2008), agregações não estruturadas (NIZINSKI, 

1989) ou em colônias eusociais (DUFFY, 1996). Isso demonstra como as características dos 

hospedeiros têm reflexo direto na taxa de encontro e interação e por consequência nas táticas 
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reprodutivas e no sistema de acasalamento das populações de seus simbiontes (THIEL; 

BAEZA, 2001; CORREA; THIEL, 2003; BAEZA; THIEL, 2007). 

Como visto anteriormente, a frequência de conflitos para conquistar parceiros sexuais 

possibilitou a seleção de determinados comportamentos que objetivam a maximização do 

sucesso reprodutivo. Muitos destes comportamentos, em machos, são direcionados a obtenção 

de cópula (pré-copulatórios, e.g., cortejo nupcial: WCISLO; MINCKLEY; SPANGLER, 1992; 

combate: KINOMURA; YAMAUCHI, 1987; e guarda pré-copulatória: PARKER; VAHED, 

2010), apesar de também haver táticas reprodutivas pós-copulatórias que visam garantir o 

sucesso da fertilização (e.g., guarda pós-copulatória – PARKER; VAHED, 2010). Contudo, o 

sucesso reprodutivo das fêmeas muitas vezes depende não só de sua capacidade de gestar sua 

prole, mas em dar a vida a eles em momentos propícios à sua sobrevivência e desenvolvimento. 

Fatores sociais e ambientais podem afetar a taxa de sobrevivência dos filhotes. Por isso, muitas 

vezes as fêmeas sincronizam seu ciclo reprodutivo para que a prole nasça em períodos com 

condições climáticas favoráveis e abundância de recursos (BOINSKI, 1987; PANKHURST; 

PORTER, 2003; KERR et al., 2014). Fêmeas subordinadas do elefante-marinho Mirounga 

angustirostris (GILL, 1866) optam por dar a luz a seus filhotes em locais com baixa densidade 

populacional, devido à competição por espaço (REITER; PANKEN; LE BOEUF, 1981). O 

contrário é observado em espécies com reprodução cooperativa, como ocorre em alguns 

mamíferos e aves. Nestas espécies, a sobrevivência da ninhada está positivamente relacionada 

ao tamanho do grupo, pois quanto maior o grupo maior engajamento nos cuidados com os 

filhotes (RUSSELL et al., 2003, RIDLEY, 2007). Já o sucesso reprodutivo de fêmeas de 

diversas espécies de vertebrados e invertebrados aquáticos parece estar relacionado com a 

liberação dos gametas e larvas no ambiente em sincronia com variáveis ambientais que 

favorecem não só a sobrevivência e desenvolvimento deles, mas também sua dispersão, como 

temperatura, ciclo lunar, ciclo das marés e correntes oceânicas (LOBEL, 1978; BABCOCK et 

al., 1986; CHRISTY, 2011). 

Muitas espécies de crustáceos decápodos são amplamente encontradas em regiões 

entremarés. Por habitar este tipo de ambiente, estes organismos vivenciam flutuações 

ambientais cíclicas diárias (e.g., ciclo das marés). A variação na amplitude das marés permitiu, 

por exemplo, moldar a estratégia reprodutiva de diversas espécies de braquiúros que habitam o 

supra e o mesolitoral (CHRISTY, 2003, 2011). Estas espécies reproduzem-se de forma síncrona 

às fases lunares, variação da amplitude das marés e período do dia (CHRISTY, 2003, 2011). 

Diversos autores apontam esta estratégia reprodutiva como uma resposta adaptativa a predação 

sofrida tanto por fêmeas 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 sizígia (MORGAN; CHRISTY, 1995; SKOV et al., 

2005; CHRISTY, 2011). Em alguns casos, a sincronia reprodutiva pode ocorrer como estratégia 

para evitar a morte por dessecação devido à grande flutuação de temperatura que ocorre nas 

regiões entremarés (REAKA, 1976). Outros autores levantam a hipótese de que a minimização 

do encalhe das larvas pode ser responsável por moldar este tipo de estratégia (SALMON et al., 

1986). 

Alpheus estuariensis Christoffersen, 1984 (Figura 1A) e Salmoneus carvachoi Anker, 

2007 (Figura 1B) são duas espécies de camarões alfeídeos, que assim como diversos braquiúros, 

são encontradas em galerias escavadas na zona entremarés de estuários e manguezais 

(ALMEIDA et al., 2012; OLIVEIRA et al., 2015). A primeira tem sua distribuição registrada 

no Atlântico Ocidental, da Flórida ao Brasil (Pará até Santa Catarina) (ALMEIDA; 

MANTELATTO, 2013). A segunda, tem sua distribuição registrada em apenas cinco estados 

brasileiros (Paraná, São Paulo, Bahia, Pernambuco e Paraíba), além de registros na Ilha de 

Guadalupe (Antilhas Francesas), na Península de Iucatã (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 são encontradas se concentram em áreas onde o 

sedimento é mais argiloso nas planícies de maré e próximas às raízes dos mangues, 

permanecendo totalmente expostas durante o período de baixa-mar. Estudos anteriores sugerem 

que estas galerias são escavadas por A. estuariensis e que S. carvachoi as utiliza como refúgio, 

indicando existência de uma relação simbiótica entre as espécies (RAMOS-PORTO; VIANA; 

LACERDA, 1994; ALMIEDA et al., 2012; OLIVEIRA et al., 2015). Entretanto, a frequência 

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

 

Fonte: Dissertação Danillo Barroso Souza – Universidade Federal de Sergipe (2018). 

As galerias em que A. estuariensis e S. carvachoi são encontradas representam refúgios 

discretos (i.e., pequenos e descontínuos) e, por isso, são análogas aos hospedeiros de crustáceos 

simbiontes. Portanto, características como tamanho do refúgio relativo ao ocupante, 

complexidade estrutural, densidade das galerias, bem como o índice de predação longe do 

refúgio podem determinar o grau de interação entre coespecíficos e, consequentemente, o 

número de cópulas obtidas pelos indivíduos de cada população. Por este motivo, estas duas 

espécies podem ser consideradas espécies-modelo ideais para testar o modelo proposto por 

Baeza e Thiel (2007). Estes autores propõem que a monogamia ocorra nas populações em que 

os indivíduos habitem refúgios ou hospedeiros pequenos em relação ao seu tamanho, 

morfologicamente simples e pouco abundantes. Além disso, a população deve habitar regiões 

onde o risco de predação fora dos hospedeiros ou refúgio apresente altos índices de predação 

(e.g., recifes de corais e estuários). O completo oposto, ou seja, ambientes com baixo índice de 

predação, hospedeiros relativamente grandes, morfologicamente complexos e abundantes 

propiciam a poliginandria. 

Além da peculiaridade de A. estuariensis e S. carvachoi serem encontradas em 

associação dentro de galerias escavadas, estes camarões habitam um ambiente naturalmente 

estressante, devido a constante flutuação das marés. O estresse sofrido por habitar este tipo de 

ambiente permite que estratégias de sobrevivência específicas sejam utilizadas pelas 

populações presentes nestes locais, como visto anteriormente. Além da variação abiótica 
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evidenciada nas regiões entremarés, os ambientes estuarinos são amplamente conhecidos por 

servirem como habitat de juvenis de peixes, que em sua maioria se alimentam do zooplâncton, 

incluindo larvas de decápodos (MORGAN; CHRISTY, 1995). Estes fatores são apontados 

como sendo responsáveis por moldar a estratégia reprodutiva de diversas espécies de braquiúros 

que habitam o supra e o mesolitoral, por exemplo. 

Considerando as informações apresentadas, esta dissertação 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 existência de sincronia reprodutiva com 

o ciclo das marés dentro e entre as populações das duas espécies. Cada objetivo apresentado 

será abortado em um capítulo diferente. Para alcançarmos o objetivo (I), foi investigado o 

padrão de utilização do refúgio e aspectos populacionais das duas espécies, tais como: 

distribuição populacional, padrão de associação dos indivíduos e condição reprodutiva das 

fêmeas pareadas. Para alcançarmos o objetivo (II), nós investigamos se a variação das marés 

influencia o período em que as fêmeas se tornam sexualmente receptivas, por meio da análise 

de desenvolvimento das gônadas, e o período em que as larvas são liberadas no ambiente, por 

meio da análise de desenvolvimento dos ovos. Somado a isto, nós avaliamos se os indivíduos 

de A. estuariensis e S. carvachoi encontrados coabitando a mesma galeria estavam na mesma 

condição reprodutiva (gônadas ou ovos com o mesmo grau de desenvolvimento) e se as espécies 

apresentam desovas sucessivas.
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ARTIGO I 

2 MESMO REFÚGIO, MESMA TÁTICA REPRODUTIVA? UMA COMPARAÇÃO 

DO SISTEMA DE ACASALAMENTO DE DOIS CAMARÕES ALFEÍDEOS 

(CRUSTACEA: DECAPODA) 

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

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

RESUMO 

O comportamento social de crustáceos simbiontes e, consequentemente suas táticas 

reprodutivas, é influenciado pela variação biológica e ecológica dos hospedeiros. Os 

hospedeiros se caracterizam por serem refúgios descontínuos que limitam a movimentação e 

interação entre seus simbiontes. Os crustáceos também são encontrados em outros micro-

habitats descontínuos (e.g., galerias) que, como os hospedeiros, influenciam seu 

comportamento social. Nós investigamos, de forma comparativa, se a ocupação do mesmo 

refúgio proporciona a mesma tática reprodutiva em duas espécies diferentes de camarões 

alfeídeos estuarinos. Como espécies modelo nós utilizamos Alpheus estuariensis, um camarão 

escavador gonocórico, e Salmoneus carvachoi, uma espécie hermafrodita protândrica 

simultânea, inquilina de galerias escavadas pela primeira. Nós descrevemos o padrão de 

utilização do refúgio e os aspectos populacionais de ambas as espécies. Houve baixa correlação 

positiva de tamanho entre os indivíduos das duas espécies encontrados na mesma galeria. 

Indivíduos de ambas as espécies foram encontrados em pares com frequência maior do que a 

esperada ao acaso. Os pares heterossexuais de A. estuariensis e os pares compostos por dois 

camarões hermafroditas em S. carvachoi apresentaram alta correlação positiva de tamanho. 

Nossos resultados sugerem que a tática reprodutiva das duas espécies diverge. Os dados 

indicam que A. estuariensis possui comportamento monogâmico, enquanto S. carvachoi possui 

comportamento poliginândrico. Nós arguimos que a divergência observada pode estar 

relacionada à diferença entre o sistema sexual das espécies. Outra possibilidade é o fato de A. 

estuariensis ser mais suscetível a monopolizar o refúgio do que S. carvachoi, devido ao gasto 

energético empregado pela primeira na construção e manutenção da galeria. 

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

Monogamia, Poliginandria. 
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REFERENCIAL TEÓRICO 

Simbiose (aqui definido sensu de Bary [1879] como diferentes organismos vivendo 

juntos [Oulhen et al., 2016]) envolve três tipos de interações: mutualismo, comensalismo e 

parasitismo. Crustáceos dos mais diferentes táxons (ex: Copepoda – Ho et al., 2003; Isopoda – 

Bakenhaster et al., 2006; Amphipoda – Dvoretsky & Dvoretsky, 2009; Rhizocephala – Ritchie 

& Høeg, 1981; Decapoda – Bracken-Grissom et al., 2018) estabelecem relações simbióticas 

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 associações são obrigatórias e duradouras (Karplus & Thompson, 2011), porém, existem 

espécies menos fiéis às quais se beneficiam temporariamente e/ou facultativamente da interação 

com seus hospedeiros (Baeza & Thiel, 2000; Jonsson et al., 2001; Pfaller et al., 2014). 

Independente do tipo de associação, o refúgio proporcionado pelo hospedeiro, é nestes casos a 

principal vantagem obtida pelos simbiontes, pois permite que estes animais se protejam contra 

predadores e estresses ambientais. 

Nas últimas décadas, estudos abordando a ocorrência e o padrão de utilização do 

hospedeiro ou do refúgio por crustáceos simbiontes têm 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 variação biológica (plano corporal, tamanho e 

morfologia) e ecológica (abundância e distribuição) dos hospedeiros, como fatores 

determinantes no comportamento social de seus simbiontes e, consequentemente, nas táticas 

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 crustáceos simbiontes pode ser explicado pelas restrições 

ambientais as quais estes organismos estão expostos. Seguindo este modelo, hospedeiros que 

fornecem pequenas áreas como refúgio e são morfologicamente simples, seja por seu tamanho 

corporal (ex: ascídias – Thiel et al., 2003) ou pelo tamanho da estrutura ocupada pelo simbionte 

(ex: região supracaudal de tartarugas – Pfaller et al., 2014), e são pouco abundantes favorecem 

o estilo de vida solitário ou em pares dos simbiontes. Considerando este cenário, 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 solitário em que os indivíduos perambulem em busca de 

parceiros sexuais (Thiel et al., 2003; Baeza & Díaz-Valdés, 2011). Isto ocorre, pois a 

permanência em pares dentro dos hospedeiros, nestes casos, se torna inviável. A vida em 

agregação, por outro lado, é esperada quando os hospedeiros são relativamente grandes, 

morfologicamente complexos e abundantes (Baeza et al., 2017). Tudo isso está 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 sedentário, 

monopolizando seu refúgio (ou hospedeiro), quando as vantagens obtidas no patrulhamento e 

proteção do território já ocupado sobressaem aos riscos de se movimentar entre refúgios (em 

caso de baixa abundância e longa distância dos hospedeiros) em busca de parceiros sexuais e 

alimento. Um exemplo disso é a divergência na tática reprodutiva entre as populações do 

camarão carídeo Lysmata pederseni Rhyne & Lin, 2006 encontradas no Panamá e Belize 

(monogâmicas) e no sul da Flórida (poliginandria) relacionada à abundância de seus 

hospedeiros (Baeza, 2010; Baeza et al., 2016). Este camarão habita o átrio da esponja 

Callyspongia vaginalis (Lamarck, 1814), que é mais abundante nos recifes de corais localizados 

no sul da Flórida, a qual predomina a paisagem junto dos corais moles e algas, do que no 

Panamá e em Belize, onde há predominância de corais duros (Baeza et al., 2016). 

Este modelo pode ser extrapolado para espécies de crustáceos escavadores, responsáveis 

por construir e manter seu próprio refúgio, e os inquilinos desses micro-habitats (aqui 

utilizaremos o termo galeria para indicar os refúgios escavados). Nestes casos, as características 

das galerias são análogas às características dos hospedeiros. Portanto, o tamanho, 

complexidade, distribuição e abundância das galerias podem influenciar as estratégias 

reprodutivas dos inquilinos. Embora os decápodos mais conhecidos pela habilidade escavadora 

sejam os braquiúros, axiídeos e gebiídeos, indivíduos 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 morfológica e 

funcional das galerias (Dworschak et al., 2012). Além disso, a variação estrutural destes 

refúgios pode estar associada a fatores ambientais como textura do sedimento, concentração de 

matéria orgânica, sazonalidade e temperatura (Iribarne et al., 1997; Morrisey et al., 1999; 

Berkenbusch & Rowden, 2000; Butler & Bird, 2007). Considerando estes fatores, acreditamos 

que a diversidade morfológica das galerias encontrada inter e intraespecificamente podem, 

assim como a diversidade de hospedeiros, moldar diferentes táticas reprodutivas nas 

populações. 
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Apesar das características do refúgio – seja um hospedeiro ou uma galeria – ser 

importante para elucidar questões sobre a utilização de diferentes táticas reprodutivas em 

animais crípticos, são os dados populacionais que nos permitem inferir sobre o tipo de estratégia 

utilizada pela população. Por isso, faz-se necessário buscar informações como: frequência de 

indivíduos solitários, em pares e em grupos (≥ 3 indivíduos) e a sua probabilidade de ocorrência 

na população, que possibilita observar se há mais indivíduos solitários, pareados ou agrupados 

do que o esperado ao acaso na população. Outro indicativo populacional importante é o padrão 

de associação entre os pares, isto é, a existência de acasalamento preferencial por tamanho. Esta 

característica permite inferir se o tempo de duração do comportamento de pareamento é curto 

ou longo. A existência de acasalamento preferencial por tamanho é um indicativo de longa 

duração na relação dos pares, ou seja, uma correlação linear positiva entre o tamanho corporal 

dos indivíduos que compõem os pares indica que estes organismos se associam ainda pequenos 

e permanecessem juntos por mais de um ciclo reprodutivo (Yanagisawa, 1984; Boltaña & Thiel, 

2001; Baeza, 2010). 

Outro fator importante a ser avaliado é a condição reprodutiva das fêmeas encontradas 

pareadas. Em camarões carídeos, as fêmeas não estocam a massa espermática e por isso a 

cópula e, posteriormente, a fecundação dos ovos ocorre logo após a ecdise da fêmea (Bauer, 

2006). Nas populações promíscuas (promiscuidade aqui se refere aos sistemas de acasalamento 

em que ao menos um dos indivíduos copula com mais de um parceiro sexual), o parceiro 

abandona seu casal logo após a cópula em busca de novas fêmeas receptivas (Bauer, 2006). Por 

outro lado, em populações monogâmicas é esperado que os indivíduos mantenham-se pareados 

com suas parceiras (Baeza, 2008). Sendo assim, em populações promíscuas os indivíduos 

devem ser encontrados apenas com parceiras prestes a estarem aptas para cópula (gônadas 

maduras e estágio de ovos avançados, quando presentes), enquanto em populações 

monogâmicas é esperado que os indivíduos estejam pareados com as fêmeas independente de 

sua condição reprodutiva ou estágio de desenvolvimento dos ovos (Baeza, 2008). 

Salmoneus carvachoi Anker, 2007 é um camarão alfeídeo hermafrodita protândrico 

simultâneo (HPS) de tamanho diminuto, se comparado a outros camarões da mesma família 

(comprimento de carapaça médio de 4,35 ± 0,37 mm [presente estudo]). Os registros de 

distribuição de S. carvachoi restringem-se ao Atlântico Ocidental, onde indivíduos foram 

amostrados no México, Guadalupe, Venezuela e Brasil (Paraíba até São Paulo – Anker, 2007; 

Almeida et al., 2012, 2018; Vera-Caripe et al., 2015). Esta espécie habita regiões estuarinas 

onde são comumente encontradas em galerias escavadas por outros decápodos maiores 

(Alpheus buckupi Almeida, Terossi, Araújo-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 planícies de maré e nos manguezais, as quais são 

utilizadas como refúgio (Ramos-Porto et al., 1994, como Salmoneus ortmanni [Rankin, 1898]); 

Anker, 2007, 2010; Almeida et al., 2012; Oliveira et al., 2015). Além disso, esses camarões 

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 crustáceos 

decápodos (Oliveira et al., 2015; Oliveira, 2018), apesar de não haver estudo experimental que 

suporte esta hipótese. 

A ocorrência de S. carvachoi em associação com outra espécie de decápodo foi 

documentada pela primeira vez por Ramos-Porto et al. (1994 – como S. ortmanni), quando esta 

espécie foi amostrada em galerias do também alfeídeo A. estuariensis. Outros registros de 

associação entre estas duas espécies foram documentados (Costa-Souza et al., 2014; Oliveira 

et al., 2015; Oliveira, 2018). Alpheus estuariensis é um camarão escavador com distribuição 

registrada para o Atlântico Ocidental, sendo encontrado na Flórida, Golfo do México, Caribe e 

Brasil (Pará até Santa Catarina – Almeida & Mantelatto, 2013). Suas galerias podem ser 

abundantes e são frequentemente encontradas em planícies de maré entre as raízes de mangue 

(Barroso et al., 2018). Contudo, podem ser encontradas sob rochas e troncos de árvores em 

profundidades de até 22 m (Almeida et al., 2012). Apesar de não haver estudo sobre a 

morfologia interna das galerias de A. estuariensis, sabe-se que esta espécie é capaz de construir 

galerias com até cinco aberturas, o que seria um indicativo de complexidade do refúgio (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 monopolização do refúgio, a vida em pares e, consequentemente, o 

comportamento monogâmico das espécies. Contudo, como mencionado anteriormente, existem 

outros fatores capazes de influenciar a tática reprodutiva adotada pelas populações (e.g., 

abundância do refúgio/hospedeiro – ver Baeza et al., 2016). Em concordância com esta ideia, 

populações de A. estuariensis de diferentes localidades aparentam apresentar diferentes 

sistemas de acasalamento. A população de A. estuariensis amostrada em manguezais no sul da 

Bahia, Brasil (14°48’31.1”S, 39°02’08.3”W) apresentou características que apontam a 

existência de monogamia (e.g., acasalamento preferencial por tamanho e machos pareados com 

fêmeas independente de sua condição reprodutiva – Costa-Souza et al., 2014). Em 

contrapartida, duas populações encontradas do Ceará, Brasil (11°05′47′′S, 37°09′30′′W e 
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11°07’32,08”S, 37°09’22”W), não demonstraram comportamento de monopolização do 

refúgio e os dados indicaram que os indivíduos se movimentam livremente entre as galerias em 

busca por parceiros sexuais (Barroso et al., 2018). 

Considerando as informações apresentadas, este estudo tem com objetivo investigar, de 

forma comparativa, se a ocupação do mesmo refúgio proporciona a mesma tática reprodutiva 

em duas espécies diferentes de camarões alfeídeos. Para tal, utilizaremos A. estuariensis e S. 

carvachoi como espécies modelo, as quais terão seu sistema de acasalamento inferido por meio 

da investigação do padrão de utilização do refúgio e aspectos populacionais, tais como: 

distribuição populacional, padrão de associação dos pares e condição reprodutiva das fêmeas 

pareadas. 

Caso as populações possuam comportamento monogâmico, como observado na 

população de A. estuariensis da Bahia, é esperado que: (1) a população apresente distribuição 

não-aleatória; (2) indivíduos pareados ocorram em frequência maior do que a esperada ao 

acaso; (3) que haja pareamento preferencial por tamanho; e (4) indivíduos formem pares 

independente de seu status reprodutivo. Em contrapartida, caso as populações apresentem 

comportamento poliginândrico como observado nas populações de A. estuariensis do Ceará, é 

esperado que: (1) a distribuição populacional dos indivíduos nas galerias seja aleatória, (2) 

indivíduos pareados ocorram na população em proporção menor do que o esperado ao acaso, 

(3) que não haja acasalamento preferencial por tamanho e (4) que os indivíduos formem pares 

apenas quando, pelo menos, um deles esteja com ovos em estágio final de desenvolvimento 

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

MATERIAIS E MÉTODOS 

Procedimentos de amostragem 

Indivíduos de S. carvachoi e A. estuariensis foram coletados durante o período de baixa-

mar em planícies de maré localizadas no Rio Massangana (8°21'38.82"S 34°58'11.82"O), 

Pernambuco, nordeste do Brasil. As galerias de A. estuariensis são facilmente reconhecíveis, 

podendo ser distinguidas das demais galerias de outros animais encontrados na mesma região 

(Figura 2). Foram realizadas quatro amostragens ao longo de um mês, a cada três meses, 

totalizando 16 coletas. Desta forma, foram amostradas 200 galerias ao acaso (50 por semana) 

no período de fevereiro/março, maio/junho, agosto/setembro e novembro/dezembro de 2018, 

totalizando 800 galerias amostradas. Para obtenção dos indivíduos, foram utilizadas bombas de 

sucção 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 auxílio de peneiras e os organismos obtidos 

foram acondicionados em frascos plásticos separados (um frasco por galeria) contendo água do 

estuário para serem transportados ao laboratório. 

 

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

Protocolo em laboratório 

Em laboratório, os espécimes foram anestesiados em gelo e, posteriormente, fixados em 

formol a 4%. Todos os indivíduos foram fotografados com a utilização de estereomicroscópio 

(Leica: modelo EZ4 E) e as medidas de comprimento da carapaça (CC – extremidade do rostro 

até a margem posterior da carapaça – Figura 3) foram tomadas com auxílio do software ImageJ 

1.4 (Schneider et al., 2012). Os indivíduos de ambas as espécies foram classificados quanto ao 

sexo. Alpheus estuariensis é uma espécie gonocórica, por isso machos e fêmeas foram 

identificados de acordo com a presença ou ausência de ovos ou do apêndice masculino no 

segundo par de pleópodos (machos se diferenciam pela presença do apêndice masculino no 

segundo par de pleópodos). Indivíduos dessa espécie com CC igual ou maior a menor fêmea 

ovígera, foram considerados sexualmente maduros. Alguns indivíduos desta espécie não 

puderam ser sexados devido a ausência dos pleópodos ou, em algumas ocasiões, do abdome. 

Salmoneus carvachoi é uma espécie hermafrodita protândrica simultânea (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 simultâneos com 

ambas as porções gonadais (masculina e feminina) funcionais (Oliveira, 2018). Por isso, 

indivíduos com CC igual ou maior ao do menor indivíduo ovígero coletado foram classificados 
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como hermafroditas, enquanto indivíduos com CC menor do que o menor indivíduo ovígero 

foram considerados machos. Como indivíduos transicionais não possuem a porção feminina 

funcional, nosso estudo se limitou a classificar indivíduos de S. carvachoi em machos e 

hermafroditas. Em fêmeas adultas e hermafroditas, portanto, foi observado e quantificado o 

número de indivíduos portando ovos e seus estágios (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). Marcações em 
vermelho indicam como foi medido o comprimento de carapaça dos indivíduos de ambas as espécies. 

Padrão de utilização do refúgio 

O padrão de utilização do refúgio por A. estuariensis e S. carvachoi foram avaliados 

através dos seguintes aspectos populacionais: frequência observada de indivíduos ausentes (= 

0), solitários (= um indivíduos), em pares (= dois indivíduos) e em grupos (≥ 3 indivíduos); 

natureza dos pares (macho e macho; macho e fêmea/hermafrodita; hermafrodita e 

hermafrodita); frequência de indivíduos ovígeros solitários vs. em pares; correlação de CC entre 

indivíduos pareados; e correlação de tamanho entre hospedeiro e inquilino. 

A frequência observada de número de indivíduos por refúgio de A. estuariensis e S. 

carvachoi foram comparadas com a distribuição aleatória de Poisson através do teste de Qui-

quadrado de aderência. Para testar a correlação entre hospedeiro e inquilino foram inseridos os 

dados referentes a todos os indivíduos encontrados na mesma galeria. Por exemplo, se em uma 

galeria foi encontrado um par de cada espécie, a correlação foi avaliada entre o indivíduo 1 de 

S. carvachoi com os dois indivíduos de A. estuariensis e com indivíduo 2 de S. carvachoi com 

os dois indivíduos de A. estuariensis. 
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A correlação de Pearson entre o tamanho dos casais também foi testada, utilizando teste 

t. Entretanto, para S. carvachoi, que apresenta HPS, não foi possível designar o eixo em que 

cada indivíduo seria inserido. Por este motivo, foi utilizado o coeficiente de correlação 

intraclasse, utilizado quando não se consegue diferenciar o sexo. Inicialmente, foi realizada 

uma análise de variância (ANOVA um fator). Posteriormente, o valor do coeficiente de 

correlação intraclasse (Ricc) foi obtido através da proporção da variância total explicada pela 

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

RESULTADOS 

Frequência de ocorrência 

As duas espécies coocorreram em 21% (201) das 800 galerias amostradas (Figura 4). 

Considerando que em 138 (17%) destas não foi coletado nenhum indivíduo (hospedeiro ou 

inquilinos), podemos estimar em 30% das galerias habitadas foi observada interação simbiótica. 

O número de indivíduos coletados superou o número de galerias, com 989 e 353 indivíduos de 

A. estuariensis e S. carvachoi, respectivamente. O número de indivíduos de A. estuariensis e S. 

carvachoi variou de 1 a 7 e 1 a 3 camarões galeria-1, com média (± desvio padrão) de 1,64 (± 

0,74) e 1,37 (± 0,53), respectivamente. A interação simbiótica teve peso diferente para as duas 

espécies, em S. carvachoi a coocorrência 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 presença 

de A. estuariensis (Figura 4). Já em A. estuariensis, a interação com S. carvachoi ocorreu em 

33% das galerias, em que a primeira foi registrada. 

 

Fig. 4. Número total de galerias em que foi possível observar a presença das respectivas espécies: Aest: Alpheus estuariensis; 
Scar: Salmoneus carvachoi; AeSc: A. estuariensis e S. carvachoi em associação; N/A: nenhum indivíduo (hospedeiro e 
inquilino). 
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Salmoneus carvachoi ocorreu predominantemente com indivíduos adultos de A. 

estuariensis. Em apenas 15 galerias foi observada a presença de S. carvachoi coabitando 

exclusivamente com juvenis de A. estuariensis. Em sua maioria, foram capturados indivíduos 

hermafroditas (n= 18), com apenas um indivíduo macho coabitando estas galerias. Nas outras 

186 galerias havia ao menos um indivíduo adulto de A. estuariensis (CC ≥ 6,86 mm). 

Independentemente de ocupar galerias com juvenis e/ou adultos de A. estuariensis, houve uma 

baixa correlação significativa entre o CC de S. carvachoi e seus hospedeiros encontrados 

habitando a mesma galeria (R= 0,148; P < 0,05 – Figura 5). Mesmo após a exclusão de juvenis 

de A. estuariensis da amostra e a realização da análise apenas com adultos, a correlação de 

tamanho se mostrou baixa, contudo não significativa (R= 0, 185; P = 0,11 – Figura 6). 

 

Fig. 5. Relação de tamanho entre o comprimento de carapaça de Salmoneus carvachoi e de seu hospedeiro Alpheus estuariensis 
encontrados coabitando a mesma galeria. 

 

Fig. 6. Relação de tamanho entre o comprimento de carapaça de Salmoneus carvachoi e de adultos (comprimento de carapaça 
≥ 6,86 mm) de Alpheus estuariensis encontrados coabitando a mesma galeria. 

Distribuição populacional 

y = 0,0223x + 4,1263
R² = 0,022
R = 0,148
N = 4192,00

2,50

3,00

3,50

4,00

4,50

5,00

5,50

0,00 4,00 8,00 12,00 16,00

C
C

 (
m

m
) 

S
a
lm

o
n

eu
s 

ca
rv

a
ch

o
i

CC (mm) Alpheus estuariensis

y = 0,0381x + 3,9616
R² = 0,034
R = 0,185
N = 346

2,00

2,50

3,00

3,50

4,00

4,50

5,00

5,50

6,00 8,50 11,00 13,50 16,00

T
am

an
ho

 S
a
lm

o
n

eu
s 

ca
rv

a
ch

o
i

(C
C

, m
m

)

Tamanho Alpheus estuariensis adulto (CC, mm)



 29 

 

A distribuição populacional de A. estuariensis diferiu estatisticamente da distribuição 

aleatória de Poisson (χ2 = 81,95; gl = 7, P < 0,001 – Figura 7). Similarmente, a distribuição 

populacional de S. carvachoi diferiu estatisticamente da distribuição aleatória de Poisson (χ2 = 

40,66; gl = 3, P < 0,001 – Figura 8). Em ambas as espécies os indivíduos pareados foram 

observados em frequência maior do que a esperada ao acaso (χ2 = 43,70; gl = 1, P < 0,001; e χ2 

= 22,95; gl = 1, P < 0,001, respectivamente). Contudo, a ocorrência de indivíduos solitários de 

A. estuariensis não diferiu estatisticamente da distribuição aleatória (χ2 = 0,01; gl = 1, P > 0,900 

– Figura 7). Diferente disto, indivíduos solitários de S. carvachoi foram observados em 

frequência menor do que a esperada ao acaso (χ2 = 15,89; gl = 1, P < 0,001 – Figura 8). A 

população de A. estuariensis foi constituída predominantemente de fêmeas apresentando uma 

razão sexual significativamente diferente do esperado 1:1 (razão sexual 1:1,20; teste binomial, 

P < 0,01 ), contudo a razão sexual considerando apenas indivíduos adultos (CC ≥ 6,86) não 

diferiu estatisticamente de uma razão de 1:1 (razão sexual 1:1,02; teste binomial, P = 0,75). A 

população de S. carvachoi foi predominantemente de hermafroditas, tendo sido coletados 324 

hermafroditas e apenas 25 machos. 

 

Fig. 7. Distribuição populacional do camarão escavador Alpheus estuariensis. Foi observada diferença estatística entre a 
frequência observada e a distribuição aleatória de Poisson (χ2 = 81,95; gl = 7, P < 0,001). 
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Fig. 8. Distribuição populacional do camarão inquilino Salmoneus carvachoi em galerias escavadas por Alpheus estuariensis. 
Foi observada diferença estatística entre a frequência observada e a distribuição aleatória de Poisson (χ2 = 40,66; gl = 3, P < 
0,001). 

Indivíduos solitários de A. estuariensis (adultos) e S. carvachoi foram amostrados em 

295 (37%) e 167 galerias (21%), dos quais 143 e 149 eram fêmeas e hermafroditas e 146 e 18 

machos, respectivamente. Não foi possível identificar o sexo de seis indivíduos de A. 

estuariensis que não apresentavam o segundo par de pleópodos. Dentre as fêmeas de A. 

estuariensis, 46, 9, 6 e 24 camarões portavam ovos nos estágios I, II, III e IV, respectivamente 

(N = 85 fêmeas ovígeras – Tabela 1). Dentre os hermafroditas de S. carvachoi, 65, 19, 1 e 2 

camarões incubavam ovos nos estágios I, II, III e IV, respectivamente (N = 97 hermafroditas 

ovígeros – 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 
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dois hermafroditas (dois pares eram formados por um indivíduo com rostro quebrado e por isso 

não foram incluídos na análise de correlação) e cinco eram formados por um macho e um 

hermafrodita. Não foi observado pareamento entre machos. 
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Tabela 1. Número total de fêmeas de Alpheus estuariensis e hermafroditas de Salmoneus carvachoi ovígeras 
amostradas solitárias ou pareadas com outros indivíduos dentro de galerias escavadas no sedimento 

 
Alpheus estuariensis 

(Fêmeas) 
Salmoneus carvachoi 

(Hermafroditas) 
Ovos 
(estágios) Solitárias Pareadas Solitárias Pareadas 

Estágio I 46 71 65 75 
Estágio II 9 11 19 12 
Estágio III 6 7 1 0 
Estágio IV 24 42 2 2 

 

Foi observada uma correlação direta de tamanho (CC) entre os pares heterossexuais de 

A. estuariensis (incluindo pares compostos por ambos os indivíduos juvenis, um adulto e um 

juvenil e dois adultos, com 58% da variação do comprimento das fêmeas sendo explicada pelo 

tamanho dos machos; P < 0,01 – Figura 9). No entanto, quando considerados apenas os pares 

heterossexuais adultos foi observada uma forte correlação significativa entre o CC dos parceiros 

(R = 0,89; P < 0,01 – Figura 10). Houve correlação positiva significativa de tamanho também 

entre os indivíduos de S. carvachoi que compunham pares hermafrodita-hermafrodita 

(coeficiente de correlação intraclasse (Ricc) = 0,96; F = 53,70; P < 0,01 – Fig. 11). Ao contrário 

disto, não houve correlação significativa entre os pares formados por machos e hermafroditas 

(R = 0,16 – Figura 10). 

Das fêmeas encontradas pareadas, 131 incubavam ovos (71, 11, 7 e 42 nos estágios I, 

II, III e IV, respectivamente – Tabela 1), enquanto que 98 hermafroditas foram observados 

portando ovos (75, 12 e 2 nos estágios I, II e IV, respectivamente – Tabela 1). A frequência de 

ocorrência de camarões ovígeros solitários e em pares diferiu estatisticamente em A. 

estuariensis (55% em indivíduos solitários e 67% em indivíduos pareados; teste binomial, P < 

0,05), mas não em S. carvachoi (65% em indivíduos solitários e 61% em indivíduos pareados; 

teste binomial, P = 0,49). 
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Fig. 9. Relação de tamanho do comprimento de carapaça (CC, mm) entre todos indivíduos de Alpheus estuariensis encontrados 
em pares sexuais em galerias escavadas. 

 

Fig. 10. Relação de tamanho do comprimento de carapaça (CC, mm) entre indivíduos adultos de Alpheus estuariensis 

encontrados pareados em galerias escavadas. 

 

Fig. 11. Relação de tamanho do comprimento de carapaça (CC, mm) entre indivíduos de Salmoneus carvachoi encontrados 
pareados em galerias de Alpheus estuariensis. Por questões visuais, todos os indivíduos de maior tamanho de cada par composto 
por hermafroditas foram plotados no eixo x. 
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Quando consideramos apenas os indivíduos adultos de A. estuariensis, foram 

observados apenas 14 grupos de três ou mais camarões (13 trios e um grupo de quatro 

camarões). Nestes casos, 10 trios eram formados por duas fêmeas e um macho e três trios eram 

formados por dois machos e uma fêmea. O quarteto era formado por duas fêmeas e dois machos. 

Quando incluímos os camarões juvenis (CC ≤ 6,86 mm), o número de grupos aumentou para 

51 (trios, grupos de 4, 5, 6 e 7 camarões foram observados 41, 6, 2, 1 e 1 vez, respectivamente). 

Dos seis trios encontrados em S. carvachoi, quatro eram compostos por três hermafroditas; um 

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

DISCUSSÃO 

Este estudo teve como objetivo investigar o sistema de acasalamento do camarão 

escavador A. estuariensis e seu inquilino S. carvachoi. Para tal, esperava-se que a população de 

ambas as espécies apresentassem características similares, referentes à distribuição 

populacional e ocorrência de pares. 

Os dados obtidos indicam que as populações estudadas possuem estratégias 

reprodutivas similares, porém com algumas divergências. Diferentemente do que foi observado 

nas populações de A. estuariensis do Ceará e em concordância com os achados de Costa-Souza 

et al. (2014), a população de A. estuariensis estudada no presente trabalho apresentou 

características que estão em conformidade com a existência de monogamia (ver abaixo). Por 

outro lado, nossos resultados indicam que a população de S. carvachoi compartilha 

características tanto de populações promíscuas (e.g., baixa correlação de tamanho com 

hospedeiro e entre machos e hermafroditas pareados) como de populações monogâmicas (e.g., 

forte correlação de tamanho entre hermafroditas pareados e formação de pares independente do 

estágio reprodutivo). 

A ausência de correlação de tamanho entre indivíduos de S. carvachoi e A. estuariensis 

encontrados associados indica que indivíduos de ambas as espécies não compartilham a mesma 

galeria por longos períodos. Espécies de crustáceos simbiontes territorialistas apresentam 

correlação 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 é a hipótese mais 

aceita (Baeza, 2008). Portanto, quando o hospedeiro e o simbionte permanecessem associados 

por longos períodos de tempo, o crescimento do simbionte tende a acompanhar o crescimento 

do hospedeiro. Esta característica pode ser observada em algumas espécies de crustáceos 

endossimbiontes como Pontonia margarita Verrill, 1869 (Baeza, 2008) e Ascidonia 
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flavomaculata (Heller, 1864) (Baeza & Díaz-Valdés, 2011), do ectossimbionte Alpheus 

armatus Rathbun, 1901 (Knowlton, 1980) e no caso do camarão escavador Alpheus bellulus 

Miya & Miyake, 1969 e seu inquilino, o gobiídeo Amblyeleotris japonica Takagi, 1957 

(Yanagisawa, 1984). Ao contrário disto, em casos onde indivíduos de uma população 

perambulam entre hospedeiros, seja para forragear ou obter novos parceiros sexuais, não é 

possível observar a existência de correlação de tamanho entre simbionte e hospedeiro (Alves et 

al., 2017; Baeza et al., 2017). Portanto, a ausência de correlação de CC sugere que os indivíduos 

de A. estuariensis, de S. carvachoi ou de ambas as espécies não monopolizam o refúgio e 

estejam se movimentando com frequência entre as galerias. Contudo, A. estuariensis é o 

responsável por construir seu próprio refúgio, enquanto S. carvachoi, aparentemente se utiliza 

dos micro-habitats criados pela primeira. A construção e manutenção das galerias representa 

um gasto energético significativo para as espécies escavadoras de diversos táxons de 

invertebrados marinhos e terrestres (White, 2001; Dorgan et al., 2011; Xu et al., 2014). Além 

disso, a sobrevivência e sucesso reprodutivo delas muitas vezes dependem da ocupação de uma 

galeria (Mathews, 2002a). Não surpreendentemente, indivíduos retirados de seus refúgios 

gastam mais energia construindo um novo refúgio do que forrageando (Palomar et al., 2005). 

Por estes motivos, seria desvantajoso para os indivíduos de A. estuariensis construir seu refúgio 

e prontamente abandoná-lo. Sendo assim, é possível que a baixa correlação de CC entre 

hospedeiro e inquilino se dê pelo fato da constante movimentação de S. carvachoi pelas galerias 

de A. estuariensis. 

Assim como observado em espécies monogâmicas, as populações estudadas de A. 

estuariensis e S. carvachoi apresentaram distribuição populacional não-aleatória, com pares 

ocorrendo em frequência maior do que a esperada ao acaso. A vida em pares em A. estuariensis 

pode estar relacionada às vantagens adquiridas na cooperação de manutenção e defesa do 

território. Como dito anteriormente, os custos para se construir e manter um refúgio são altos, 

por isso uma forma de minimizar a energia gasta na manutenção das galerias é dividir esta tarefa 

com um coespecífico (Mathews, 2002a). As vantagens adquiridas durante uma relação 

monogâmica não se limitam à divisão de tarefas relacionadas à manutenção do refúgio, mas se 

estendem a maior capacidade de obtenção de alimento e defesa do refúgio (Hipótese de 

cooperação territorial – Mathews, 2002a). Isso reduz a probabilidade do indivíduo ser predado, 

pois reduz o tempo de forrageamento e de ser despejado devido a conflitos intraespecíficos. 

Não surpreendentemente, indivíduos de diversas populações de diferentes espécies de Alpheus 

Fabricius, 1798 são encontrados coabitando refúgios em pares heterossexuais (Knowlton, 1980; 

Correia & Thiel, 2003; Rahman et al., 2003; Mathews, 2007; Pescinelli et al., 2017). Em 
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contrapartida, não há estudos sobre a capacidade escavadora de espécies de Salmoneus. Apesar 

de muitas destas espécies serem encontradas em galerias escavadas no sedimento, os registros 

de ocorrência delas indicam que estes camarões coabitam o refúgio construído por outras 

espécies de crustáceos escavadores (Dworschak et al., 2000; Komai, 2009; Anker et al., 2015). 

Estas ocorrências oportunísticas não exigiriam que estes camarões gastassem energia na 

construção das galerias, por isso o refúgio pode ser “mais valioso” para o hospedeiro do que 

para o inquilino. Portanto a ocorrência em pares em S. carvachoi pode não estar relacionada à 

monopolização do refúgio, mas sim a outros fatores. 

Outra hipótese que explica a evolução da monogamia social em espécies que não 

desempenham cuidado biparental é a hipótese de guarda de parceiro (em inglês, Mating-Guard 

Hypothesis – Mathews, 2002b). Este comportamento, desempenhado por machos, consiste em 

monopolizar e restringir o acesso de outros machos a uma fêmea próxima de se tornar receptiva 

e/ou após a realização da cópula. Como as fêmeas de camarões carídeos não estocam esperma, 

a cópula deve ocorrer logo após a muda (Bauer, 2006). Este breve período em que as fêmeas se 

tornam receptivas é um dos fatores que faz a guarda pré-copulatória ser vantajosa. Já a guarda 

pós-copulatória 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 evasão do refúgio em busca de novos parceiros 

sexuais se torna energeticamente prejudicial devido à necessidade de realizar confrontos 

intraespecíficos para a fim de conquistar novas cópulas (Wickler & Seibt, 1981; Rahman et al., 

2003). Neste estudo, fêmeas e hermafroditas pareados foram encontrados portando ovos em 

praticamente todos os estágios (exceto estágio III em S. carvachoi). Além disso, foi verificada 

a ocorrência de pares de S. carvachoi com ambos os indivíduos ovígeros. Estes dados sugerem 

a possível ocorrência de guarda pré-copulatória, que pode se estender após a fertilização dos 

óocitos em ambas as populações, ou pelo menos em parte delas (ver abaixo). A densidade 

populacional de S. carvachoi foi aproximadamente 1/3 da população de A. estuariensis. 

Portanto, para alguns indivíduos desta espécie a permanência 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 protândrica simultânea possibilita que indivíduos 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 período de 

intermuda e como fêmeas logo após a ecdise (Fiedler, 1998). Isto reforça o fato de indivíduos 

pareados permanecerem juntos após a primeira cópula, para que ambos sejam inseminados. 
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Outra característica populacional que coincide com a de populações monogâmicas é o 

fato dos pares formados por indivíduos adultos de A. estuariensis e apenas por hermafroditas 

em S. carvachoi apresentarem forte correlação positiva de CC (o tamanho dos machos explica 

88,6% da variação de tamanho das fêmeas em A. estuariensis e o tamanho do hermafrodita 

explica 96,3% da variação de seu respectivo par). Em espécies promíscuas, o fato de machos e, 

em algumas ocasiões, fêmeas se movimentarem com frequência entre os hospedeiros em busca 

de parceiros sexuais faz com que os pares permaneçam juntos por um curto período de tempo 

(apenas durante a cópula). Por isso, nestas espécies é observada pouca ou nenhuma correlação 

de tamanho entre os indivíduos pareados (Peiró et al., 2013; Baeza et al., 2015; Alves et al., 

2017; Barroso et al., 2018). O fato de populações monogâmicas compartilharem seu refúgio 

por longo período de tempo faz com que o crescimento de um indivíduo seja acompanhado pelo 

crescimento do seu respectivo par (e.g., Pinnixa transversalis (H. Milne Edwards & Lucas, 

1842) – Baeza, 1999; Pontonia margarita – Baeza, 2008). Esta característica se dá pelo fato do 

espaço disponível para os simbiontes estar relacionado ao tamanho corporal dos hospedeiros. 

Portanto, o crescimento de indivíduos que constituem pares fiéis fica restrito a disponibilidade 

de espaço oferecida pelo simbionte (Baeza 2008). 

Apesar de termos observado a maioria de fêmeas e hermafroditas pareados incubando 

ovos em diferentes estágios de desenvolvimento, também foi possível identificar muitos 

indivíduos solitários na mesma condição. Em espécies monogâmicas é esperado que as fêmeas 

solitárias, em sua maioria, não portem ovos uma vez que não estão engajadas com um parceiro 

sexual (Baeza et al., 2013). A única evidência, portanto, que não coincide com o esperado para 

espécies monogâmicas em A. estuariensis é a ocorrência de fêmeas ovígeras solitárias. Isto 

pode ocorrer caso os machos optem por perambular entre as galerias em busca de novas fêmeas 

receptivas ou pelo simples fato de que o par das fêmeas pode ter sido predado (Costa-Souza et 

al., 2014). Além disso, os camarões desta espécie são utilizados como iscas por pescadores 

artesanais locais, que pisoteiam a lama em busca destes animais (observação pessoal). Portanto 

o distúrbio causado por predadores e pela ação antrópica pode ser a causa resultante em fêmeas 

ovígeras não pareadas de A. estuariensis. Por outro lado, existem outras evidências que sugerem 

que apenas parte da população de S. carvachoi esteja engajada em interações monogâmicas, 

enquanto a outra parte opte por estratégias promíscuas. Isso pode ser concluído, pois além de 

observarmos hermafroditas ovígeros solitários, nossos resultados apontam uma correlação 

positiva pouco significativa entre o tamanho de machos e hermafroditas pareados. Isto indica 

que estes indivíduos se mantêm pareados por um curto período de tempo. O fator que poderia 

levar os machos a adotarem uma tática de comportamento de guarda é o fato de a razão sexual 
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ser enviesada para machos (Wickler & Seibt, 1981). Contudo, nossos resultados demonstram 

que a razão de fase sexual foi fortemente enviesada para hermafroditas (1:12,96). Sendo assim, 

indivíduos com fase sexual feminina não representam um fator limitante na população e, por 

isso, não há 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, já 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 contrário não foi observado em pares formados por ambos os camarões 

hermafroditas (Baeza, 2010). 

CONCLUSÕES 

Implicações para o sistema de acasalamento de Alpheus estuariensis 

Nossos resultados sugerem que os indivíduos da população estudada de A. estuariensis 

compartilham seu refúgio com coespecíficos do sexo oposto por períodos que podem exceder 

um ciclo reprodutivo. Sendo assim, podemos concluir que indivíduos desta população possuem 

o sistema de acasalamento monogâmico, assim como o observado em uma população da Bahia 

da mesma espécie e em outras espécies do gênero (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 monogâmico 

deve ser favorecido quando o hospedeiro (ou refúgio) é morfologicamente simples, pequeno e 

escasso (facilitando a monopolização do recurso), nossos resultados mostram que estes fatores 

podem não se aplicar a espécies de crustáceos que constroem seus próprios refúgios. Uma 

explicação plausível, nestes casos, é de que a complexidade e tamanho do refúgio podem estar 

diretamente relacionados ao gasto energético empregado em sua construção. Ou seja, quanto 

maior a complexidade do refúgio maior a energia gasta para construí-lo. 

Outro fator que favorece o comportamento monogâmico, ainda de acordo com Baeza & 

Thiel (2007), é o alto risco de predação longe dos refúgios. Este fator pode ser responsável por 

restringir o movimento dos indivíduos entre os refúgios. Os manguezais e estuários são regiões 

conhecidas por abrigar uma vasta diversidade de peixes que se alimentam de macrobentos 

(incluindo camarões) e por isso representam um ambiente com alto risco predatório (Salini et 

al., 1990; Rönnbäck et al., 1999; Tse et al., 2008; Vaslet et al., 2012). Diversos trabalhos 

apontam que juvenis de diferentes espécies de camarões peneídeos se aproveitam da 
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complexidade estrutural dos manguezais (devido à presença das raízes dos mangues) para 

conseguirem se esquivar de peixes predadores, outras preferem se enterrar no sedimento 

(Primavera & Lebata, 1995; Primavera, 1997; Rönnbäck et al., 1999). Apesar de não ter sido o 

objetivo deste trabalho, mas considerando os fatos apresentados, acreditamos que no caso de 

crustáceos escavadores o risco de predação longe das galerias pode representar um fator crucial 

na determinação do sistema de acasalamento utilizado. 

Implicações para o sistema de acasalamento de Salmoneus carvachoi 

Este estudo demonstra que tanto machos quanto hermafroditas de S. carvachoi 

comportam-se como indivíduos promíscuos. Contudo, parte da população de hermafroditas 

compartilha características de espécies monogâmicas. 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 táticas promíscuas de 

busca ativa de parceiros sexuais adotadas por indivíduos de ambas as fases (masculina e 

hermafrodita). Contudo, neste tipo de sistema de acasalamento os camarões hermafroditas 

demonstraram ser mais sedentários do que os machos. 

De acordo com o modelo proposto por Baeza e Thiel (2007), as características que 

propiciam as espécies a adotarem este tipo de estratégia reprodutiva são: (I) a alta complexidade 

e abundância de refúgio/hospedeiro; (II) machos que se movimentam constantemente em busca 

de parceiros sexuais; (III) fêmeas que escolhem parceiros sexuais de “maior qualidade”; (IV) 

dimorfismo sexual com machos menores que fêmeas; e (V) indivíduos sem “armas” 

(quelípodos) desenvolvidas. Nossos resultados corroboram com todos estes pontos levantados. 

Como já apresentado anteriormente, as galerias de A. estuariensis representam refúgios 

abundantes e complexos, os machos de S. carvachoi demonstraram ser menos fiéis e mais 

móveis 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 viável. Como S. carvachoi é uma espécie hermafrodita protândrica 

simultânea, 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 não 

possuem quelípodos com mecanismo de estalo, amplamente conhecido em diferentes gêneros 

de alfeídeos (ex: Alpheus e Synalpheus Spence Bate, 1888), utilizados em interações 

agonísticas. 
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Com isso, podemos concluir que as populações estudadas de A. estuariensis e S. 

carvachoi não apresentam o mesmo sistema de pareamento. O fato disto acontecer pode estar 

relacionado à diferença de sistema sexual encontrado entre as espécies (A. estuariensis é 

gonocórica e S. carvachoi é hermafrodita protândrica simultânea). Como os machos de espécies 

que apresentam HPS tendem a ser menores do que os hermafroditas é possível que estes 

indivíduos apresentem uma tática furtiva para a obtenção de parceiros sexuais, o que tendencia 

estas espécies a não serem monogâmicas. Além disso, o fato de A. estuariensis ser o responsável 

pela construção das galerias e S. carvachoi apenas se aproveitar destes refúgios pode fazer com 

que o recurso (refúgio) tenha “valores” diferentes para as espécies. Se o refúgio representar um 

recurso mais valioso para a espécie hospedeira (já que esta espécie arca com o gasto energético 

de construí-lo) do que para a espécie inquilina, é mais provável que o hospedeiro monopolize 

o refúgio e o inquilino não, do que o contrário. Apesar dos achados no presente estudo, 

reforçamos a importância de desenvolver estudos futuros que avaliem como as características 

morfológicas das galerias podem influenciar na adoção de diferentes estratégias reprodutivas 

pelas espécies escavadoras, assim como as características morfológicas 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 ESPÉCIES DE CAMARÕES 

SIMBIONTES 

(Manuscrito formatado conforme as normas da revista Journal of the Marine Biological Association of the 

United Kingdom, disponível 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 estímulos endógenos e/ou exógenos 

e a diferentes pressões seletivas. O objetivo deste trabalho foi de investigar a existência de 

sincronia reprodutiva com o ciclo de marés dentro e entre as populações de duas espécies de 

camarões estuarinos do nordeste do Brasil. Foram analisados e calculados índices relativos à 

embriogênese (índice de estágio embrionário ou IEE) e vitelogênese (índice de estágio gonadal 

ou IEG). Adicionalmente, nós testamos a hipótese 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 sizígia de fevereiro/março e maio/junho. Os valores de IEG (escala de 1 a 4) nesta 

espécie apresentaram pouca variação (mínimo de 1,69 e máximo de 2,55) ao longo de todos os 

períodos de amostragem, não apresentando picos acima de 3. Salmoneus carvachoi apresentou 

picos de IEE (≥ 4,20) e IEG (≥ 3,00) apenas durantes as marés de sizígia, nos intervalos de 

fevereiro/março, maio/junho, agosto/setembro e novembro/dezembro. Os resultados sugerem 

que A. estuariensis libera suas larvas nas marés de sizígia durante o período chuvoso e se 

reproduz independente do ciclo das marés. O ciclo das marés, por sua vez, influenciou tanto a 

liberação das larvas de S. carvachoi quanto seu período de cópula. Em ambas a populações o 

desenvolvimento dos embriões acompanha o desenvolvimento das gônadas. Sugerimos que a 

pressão seletiva atuante sobre o comportamento de liberação de larvas em A. estuariensis seja 

o estresse osmótico e que em S. carvachoi seja a predação e o estresse osmótico 

sinergeticamente. Por fim, concluímos que, apesar de ambas as populações compartilharem o 

mesmo habitat e estarem sob as mesmas influências ambientais, as mesmas possuem estratégias 

reprodutivas distintas. 

Palavras-chave: Alpheidae, Ritmo reprodutivo, Sincronia reprodutiva, Larvas, 

Desenvolvimento gonadal, Desenvolvimento embrionário. 
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REFERENCIAL TEÓRICO 

A vida, seja ela terrestre ou aquática, é regida por fenômenos naturais cíclicos, os quais são 

capazes de regular as atividades biológicas de procariotos, plantas, invertebrados e vertebrados, 

incluindo os seres humanos (Panda et al., 2002; Teng et al., 2013). Talvez os exemplos de ciclos 

biológicos mais intuitivos e fáceis à nossa compreensão sejam aqueles comuns à maioria dos 

metazoários, como os ciclos circadianos (fotoatividade das plantas e ciclo de atividades dos 

organismos, como ciclo sono-vigília) e os ciclos reprodutivos. Estes são apenas alguns 

exemplos em meio a tantas outras atividades biológicas regidas por fatores exógenos (e.g. 

claridade e clima; muitas vezes chamados de zeitgeber ou sincronizadores – Aschoff, 1960) 

e/ou endógenos (e.g, tamanho, longevidade, tipo de desenvolvimento, estratégia de dispersão). 

A periodicidade ou ritmo em que estas atividades são desempenhadas vai depender dos fatores 

sincronizadores que as governam. Os animais terrestres, por exemplo, têm o sol como principal 

sincronizador, capaz de proporcionar os ciclos claro-escuro de aproximadamente 24 h, e os 

ciclos sazonais, relacionados às estações do ano e às mudanças de clima e temperatura (Sharma 

& Chandrashekaran, 2005; Tessmar-Raible et al., 2011). Por outro lado, a lua e o sol são fatores 

sincronizadores responsáveis 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 

funções fisiológicas e comportamentais importantes dos organismos, que estão, por exemplo, 

relacionadas ao forrageamento e reprodução (Doherty, 1983; Counihan et al., 2001; Carvalho 

et al., 2013). 

Quando indivíduos de uma mesma população realizam parte do ciclo reprodutivo de forma 

simultânea, ou seja, no mesmo espaço (ou janela) temporal, este fenômeno é 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: fertilização, fecundação, desenvolvimento 

ontogenético, nascimento ou liberação e dispersão. Os fatores que favorecem a existência da 

SR podem estar relacionados a estímulos exógenos, endógenos ou sociais, os quais podem atuar 

de forma isolada ou combinada (Ims, 1990). Nos casos em que fêmeas de uma população se 

tornam simultaneamente receptivas num intervalo de tempo curto, por exemplo, os machos 

possuem poucas chances de conseguir uma cópula extrapar, uma vez que a possibilidade de 

encontrar fêmeas fecundadas é alta (Knowlton, 1979; Barrett et al., 2017). Por isso, é esperado 

que nessas situações os indivíduos apresentem comportamento monogâmico (Emlen & Oring, 

1977; Knowlton, 1979). Esta estratégia permite que as fêmeas não estejam limitadas a 
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copularem apenas com machos dominantes da população (Barrett et al., 2017). Como forma de 

reduzir a vulnerabilidade a predadores, por exemplo, crustáceos misidáceos 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 aglomerações 

(≤ 1.000 indivíduos), ou de forma asíncrona, quando encontrado em grandes grupos (≥ 10.000 

indivíduos) (Johnston & Ritz, 2001). 

Independentemente do táxon estudado, diversos autores apontam de forma quase unânime 

os valores adaptativos associados à SR em animais aquáticos. Muitos estudos apontam a 

redução da predação sobre filhotes, larvas e embriões como a principal vantagem adquirida. 

Isto porque, os predadores possuem uma capacidade máxima de obtenção de presas por período 

de tempo. Sendo assim, quanto maior o número de larvas e/ou embriões liberados ao mesmo 

tempo, menor é a proporção de indivíduos 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 otimização da fertilização dos gametas em 

espécies com fecundação externa, a redução da predação sobre adultos, a dispersão e a 

minimização do encalhe das larvas e proteção contra o dessecamento em espécies do entremarés 

também podem ser obtidas quando esta tática reprodutiva é utilizada (Reaka, 1976; Lobel, 

1978; Babcock et al., 1986; Salmon et al., 1986; Togashi & Cox, 2001). Além disso, a 

exportação das larvas para longe dos estuários com auxílio da força das marés pode ser uma 

forma de evitar o estresse osmótico causado pela variação de salinidade nestes ambientes 

(Anger et al., 1994).  

A escala temporal em que os ciclos reprodutivos ocorrem pode ser variável dependendo da 

natureza de cada estímulo que provoca a sincronia reprodutiva nas populações (ex: sazonal, 

lunar e diária). Por exemplo, a elevação cíclica da temperatura do mar que ocorre anualmente 

na Grande Barreira de Corais, na Austrália, é responsável pela desova em massa de mais de 100 

espécies de corais escleractíneos (Babcock et al., 1986). Já os camarões anfídromos – espécies 

de água doce que durante a fase larval dependem de água salobra para se desenvolver – 

apresentam seu pico reprodutivo durante o período 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 direção ao mar, já que as fêmeas 

liberam as larvas em água doce (Bertini et al., 2014), maximizando sua sobrevivência. Em 

populações de outros crustáceos, tais como os anomuros Cervimunida johni Porter, 1903, 

Pleuroncodes monodon (H. Milne Edwards, 1837) e Coenobita cavipes Stimpson, 1858, foi 

observada a liberação das larvas de forma síncrona dentro da população. 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 variação na amplitude das marés é o efeito sincronizador atuante sobre a estratégia 

reprodutiva de diversas espécies de braquiúros que habitam o supra e o mesolitoral (Christy, 

2003, 2011). 

Dentre os crustáceos, as espécies mais estudadas neste sentido são os braquiúros. Os 

caranguejos são excelentes modelos para se investigar como o ciclo lunar e das marés pode 

influenciar o ciclo reprodutivo de espécies aquáticas. Estes animais possuem uma ampla 

distribuição vertical na região costeira, ocupando áreas desde o infra até o supralitoral. Desta 

forma, espécies taxonomicamente próximas são afetadas pelo mesmo fator em diferentes 

intensidades. Apesar disso, muitos estudos demonstram que independente da área de 

distribuição (infra, meso ou supralitoral), muitas espécies de caranguejo liberam suas larvas de 

forma síncrona às fases lunares, variação da amplitude das marés e período do dia (Skov et al., 

2005; Krimsky et al., 2009), tendo como preferência a liberação durante a noite no período de 

preamar durante as marés de sizígia (Morgan & Christy, 1995; Skov et al., 2005; Christy, 2011). 

Os crustáceos-alvo deste estudo são dois camarões alfeídeos estuarinos que habitam galerias 

no sedimento em planícies de maré de estuários e manguezais. Alpheus estuariensis 

Christoffersen, 1984 é um camarão escavador com distribuição no Atlântico Ocidental, sendo 

encontrado na Flórida, Golfo do México, Caribe e Brasil (Pará até Santa Catarina) (Almeida & 

Mantelatto, 2013). Esta espécie constrói complexas galerias que são frequentemente 

encontradas em planícies de maré entre as raízes de mangue (Almeida et al., 2012; Barroso et 

al., 2018). Contudo, podem ser encontrados sob-rochas e no interior de troncos de árvores em 

profundidades de até 22 m (Almeida et al., 2012). O único estudo existente sobre produção 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 é um camarão alfeídeo 

hermafrodita protândrico simultâneo (HPS – Oliveira, 2018), com distribuição registrada na 

Flórida, Península de Iucatã (México), Guadalupe, Venezuela, e registros em alguns estados 

brasileiros (Paraíba até São 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 crustáceos decápodos maiores (dentre elas as de A. 

estuariensis) na zona entremarés de estuários 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). 

Indivíduos desta espécie foram observados em quase todos os meses do ano (nove dos 13 meses 

de amostragem) em planícies de maré localizadas em Ilhéus, sul da Bahia, nordeste do Brasil 
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sendo possível verificar a ocorrência de indivíduos ovígeros em sete meses (Oliveira et al., 

2015). 

Considerando as informações previamente apresentadas, sabemos que a sincronia 

reprodutiva pode ocorrer em resposta a estímulos endógenos e/ou exógenos e a diferentes 

pressões seletivas. Considerando que A. estuariensis e S. carvachoi são camarões estuarinos 

que vivem em ambiente sob influência do ciclo das marés é possível que a variação na 

amplitude das mesmas em função do ciclo lunar possa influenciar a estratégia reprodutiva 

destes camarões. Além disso, estas duas espécies são comumente encontradas compartilhando 

a mesma galeria (Costa-Souza et al., 2014; Oliveira et al., 2015; Barroso, 2018; Oliveira, 2018; 

ver resultados do capítulo 1). Estudos anteriores indicaram a existência de sincronia reprodutiva 

entre camarões 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 gobiídeo Amblyeleotris japonica Takagi, 1957 e o camarão alfeídeo Alpheopsis 

chilensis Coutièrre, 1897 (Yanagisawa, 1984; Boltaña & Thiel, 2001). Este tipo de 

comportamento aumenta as chances de sobrevivência dos inquilinos, pois os hospedeiros são 

capazes de construir suas galerias logo após o assentamento, oferecendo refúgio para os juvenis 

da espécie inquilina (Yanagisawa, 1984). Portanto, o objetivo deste trabalho foi de investigar a 

existência de sincronia reprodutiva dentro e entre as populações de A. estuariensis e S. 

carvachoi, através da análise de aspectos reprodutivos como vitelogênese e embriogênese. 

Assim sendo, nós (1) investigamos se a variação da amplitude das marés influencia o período 

em que as fêmeas se tornam sexualmente receptivas; (2) se a variação da amplitude das marés 

influencia o período em que as larvas são liberadas; e (3) se os indivíduos de A. estuariensis e 

S. carvachoi encontrados coabitando a mesma galeria se encontravam na mesma condição 

reprodutiva. Adicionalmente, nós testamos a hipótese de desova sucessiva em ambas as 

espécies. Para isso, nós investigamos se o desenvolvimento embrionário ocorre de forma 

independente ao desenvolvimento gonadal. Se as espécies realizam desovas sucessivas, após a 

realização de cada muda é esperado que o desenvolvimento embrionário acompanhe o 

desenvolvimento gonadal (Bauer & Newman, 2004). 

MATERIAIS E MÉTODOS 

Área de estudo 

O Rio Massangana (8°21'38.82"S 34°58'11.82"O – Fig. 12) está localizado entre os 

limites dos municípios de Cabo de Santo Agostinho e Ipojuca, Pernambuco, nordeste do Brasil. 

Junto com o Rio Tatuoca, formam a Baía de Suape (8°22'4.95"S 34°57'20.30"O – Figura 1), 
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onde está situado o Complexo Industrial Portuário de Suape. O estuário tem como bioma 

predominante o manguezal com temperatura da superfície do mar média de 26,5°C (INMET, 

2018). De acordo com a classificação atualizada de Koppen-Geiger, o clima da região é tropical 

com verão seco (Kottek et al., 2006), com pluviosidade anual acumulada de 2168,4 mm 

(INMET, 2018). O local está submetido ao regime de marés semidiurnas, caracterizadas como 

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

 

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

Procedimentos de amostragem 

Os camarões das espécies A. estuariensis e S. carvachoi foram coletados em planícies 

de maré localizadas no Rio Massangana, durante o período de baixa-mar. As amostragens 

ocorreram durante as luas nova, crescente, cheia e minguante subsequentes, a cada três meses, 

totalizando 16 amostragens. Os meses de amostragem foram fevereiro e março, maio e junho, 

agosto e setembro e novembro e dezembro de 2018. Para obtenção dos camarões, foram 

bombeadas galerias de A. estuariensis (50 galerias por amostragem em cada fase lunar, 

totalizando 800 galerias ao longo do estudo) utilizando bombas de sucção do tipo yabby pump. 

A triagem do sedimento coletado foi realizada em campo com auxílio de peneiras e os 

organismos obtidos foram acondicionados em frascos plásticos separados (um frasco por 

galeria) contendo água do estuário para serem transportados ao laboratório. 

Protocolo em laboratório 

Em laboratório, os indivíduos foram anestesiados em gelo e, posteriormente, fixados em 

formol a 4%. Os indivíduos coletados foram fotografados e medidos com auxílio do software 

ImageJ 1.4 (Schneider et al., 2012). Os indivíduos de A. estuariensis foram diferenciados entre 
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machos e fêmeas considerando a presença (machos) ou ausência (fêmeas) do apêndice 

masculino no segundo par de pleópodos. Por outro lado, S. carvachoi é uma espécie 

hermafrodita protândrica simultânea, em que todos os indivíduos apresentam apêndice 

masculino (Oliveira et al., 2015). Neste tipo de sistema sexual, indivíduos são recrutados como 

machos e com passar do tempo se tornam hermafroditas com testículos e ovários funcionais 

(Bauer & Holt, 1998). A classificação entre indivíduos jovens e adultos foi feita com base no 

comprimento de carapaça (CC) da menor fêmea e hermafrodita ovígera. Sendo assim, camarões 

com CC menor do que a menor fêmea e hermafrodita ovígera foram considerados juvenis (em 

A. estuariensis) e machos (em S. carvachoi). Apenas camarões classificados como fêmea ou 

hermafrodita (CC ≥ menor indivíduo ovígero) foram avaliados quanto ao desenvolvimento dos 

ovários e dos embriões, quando presente. 

A fim de investigar a existência de sincronia reprodutiva em A. estuariensis e S. 

carvachoi foi estimado, através de índices, o período em que as fêmeas estariam sexualmente 

receptivas, ou seja, próximo ao momento de cópula, e o período de liberação das larvas no 

ambiente. A condição reprodutiva de fêmeas adultas e hermafroditas foi analisada por meio do 

grau de desenvolvimento das gônadas e dos embriões. A classificação das gônadas foi realizada 

considerando apenas as características macroscópicas como tamanho e coloração. Este método 

se mostrou eficiente quando comparado com análises histológicas (Machado et al., 2009). As 

gônadas foram classificadas em quatro estágios: I – esgotada; II – pouco desenvolvida; III – 

desenvolvimento intermediário; IV – madura (Figuras 13 e 14). A análise foi realizada por meio 

de transparência da carapaça. Quando isso não foi possível, os animais foram dissecados e o 

grau de desenvolvimento das gônadas diretamente avaliado. 

 

Fig. 13. Estágios de desenvolvimento das gônadas de Alpheus estuariensis. Da esquerda para a direta estão representadas: (A) 
gônada esgotada; (B) gônada pouco desenvolvida; (C) gônada com desenvolvimento intermediário; e (D) gônada madura. As 
setas vermelhas indicam a região gonadal anterior. 
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Fig. 14. Estágios de desenvolvimento das gônadas de Salmoneus carvachoi. Da esquerda para a direta estão representadas: (A) 
gônada esgotada; (B) gônada pouco desenvolvida; (C) gônada com desenvolvimento intermediário; e (D) gônada madura. As 
setas vermelhas indicam a região gonadal anterior. 

Para estimar a sincronia em relação ao desenvolvimento embrionário foi estimado o 

grau do desenvolvimento dos embriões das duas espécies. Para isto, foram retiradas, quando 

possível, amostras de 20 ovos de cada fêmea/hermafrodita, cujo grau de desenvolvimento foi 

estimado pela classificação de Skov et al. (2005), com adaptações. Sendo assim, o 

desenvolvimento embrionário foi classificado em cinco estágios: I – ovos recém-postos com 

vitelo homogêneo; II – vitelo ocupando a maioria do ovo sem vestígios dos olhos; III – 

pigmento dos olhos visível; IV – olhos bem formados e apêndices visíveis (Figuras 15 e 16); V 

– não ovígero. Foi possível observar ovos anômalos em ambas as espécies, os quais 

apresentavam coloração esbranquiçada e tamanho incomum (Figura 17). Indivíduos que 

portavam apenas ovos anômalos foram desconsiderados da análise de condição ovígera. Nos 

casos em que os indivíduos portavam ovos normais e anômalos, os ovos normais foram 

considerados na análise de condição ovígera. 
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Fig. 15. Estágios de desenvolvimento embrionário de Alpheus estuariensis: (A) – estágio I; (B) estágio II; (C) – estágio III; (D) 
– estágio IV. As setas vermelhas indicam olhos vestigiais (C) e olhos bem desenvolvidos (D). 

 

Fig. 16. Estágios de desenvolvimento embrionário de Salmoneus carvachoi: (A) – estágio I; (B) estágio II; (C) – estágio III; 
(D) – estágio 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 os ovos 
anormais que são visualmente maiores que os normais em S. carvachoi e menores em A. estuariensis. 

Análise de Dados 

Outros estudos com crustáceos utilizaram análises circulares ou de séries temporais para 

investigar o período preferencial de desova das espécies (Ziegler & Forward, 2005; Kimisky et 

al., 2009). Não foi possível realizar este tipo de análise no presente estudo, uma vez que o 

período de amostragem ocorreu em intervalos de tempos variáveis (Skov et al., 2005). 

A fim de investigar a existência de sincronia reprodutiva com o ciclo das marés em A. 

estuariensis e S. carvachoi foi calculado o índice de estágio embrionário (IEE) e o índice de 

estágio gonadal (IEG), conforme indicado por Skov et al. (2005). O cálculo dos índices foi 

realizado de acordo com a equação a seguir: IIE = ͳnଵ + ʹnଶ +⋯+ 𝑖n𝑖N  

Em que i é o estágio embrionário, ni o número de fêmeas carregando ovos naquele 

estágio e N é o número total de fêmeas adultas. Resultados próximos a 4 e 5 indicam o período 

de liberação das larvas (Skov et al., 2005). Os dados da tábua de marés foram obtidos no site 

do Instituto Nacional de Pesquisas Espaciais (INPE), considerando a estação mais próxima 

possível da localidade de amostragem (Porto de Suape). 

Para inferir o período em que as fêmeas estavam aptas à reprodução ou receptivas foi 

calculado o índice de estágio gonadal (IEG) utilizando a mesma fórmula do IEE. Valores 

próximos de 4 indicam o período em que as fêmeas estão com suas gônadas maduras e, portanto, 

aptas a se reproduzirem. Os dados foram comparados levando em consideração os períodos 

lunares e meses do ano. 
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Com objetivo de investigar a existência de sincronia reprodutiva entre os indivíduos das 

duas espécies, foi realizada uma análise comparativa do grau de desenvolvimento de gônadas 

e dos embriões entre os camarões encontrados coabitando a mesma galeria. Em alguns casos, 

mais de uma fêmea e/ou hermafrodita ocupavam a mesma galeria. Nestas situações, a sincronia 

foi investigada par a par considerando todas as fêmeas e hermafroditas associadas. 

A hipótese de independência entre o grau de desenvolvimento embrionário e grau de 

desenvolvimento das gônadas, para A. estuariensis e S. carvachoi, foi avaliada com o teste-G, 

com correção de Williams, indicado nos casos em que parte dos dados apresentem valores 

esperados menores que 5 (McDonald, 2014). Se as espécies realizarem desovas sucessivas após 

a realização de cada muda é esperado que o desenvolvimento embrionário acompanhe o 

desenvolvimento gonadal (Bauer & Newman, 2004). 

RESULTADOS 

No total, foram analisadas 387 fêmeas de A. estuariensis e 329 hermafroditas de S. 

carvachoi, das quais 299 e 197 portavam ovos, respectivamente. As menores fêmeas de A. 

estuariensis e de S. carvachoi (hermafroditas) ovígeras mediram 6,86 e 3,85 mm de CC, 

respectivamente. Foram observados indivíduos ovígeros nas duas espécies ao longo de todos 

os períodos de amostragem, carregando ovos em todos os estágios de desenvolvimento 

embrionário (Tabela 2). Ovos anômalos foram observados em 16% das fêmeas e 5% dos 

hermafroditas (Tabela 2). 

Tabela 2. Número de fêmeas de Alpheus estuariensis e hermafroditas de Salmoneus carvachoi observadas incubando ovos, 
considerando todos os períodos de coleta (fevereiro e março, maio e junho, agosto e setembro, novembro e dezembro). Os 
estágios dos ovos se referem ao grau de desenvolvimento embrionário, sendo estágio I ovos recém-postos com vitelo 
homogêneo e IV ovos com embriões bem desenvolvidos e próximos da eclosão. 

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

 

As populações de ambas as espécies demonstraram sofrer influência, ainda que parcial, 

do ciclo das marés ao longo de seu ciclo reprodutivo. Nos períodos de fevereiro/março e 

maio/junho A. estuariensis mostrou uma tendência em liberar suas larvas nas marés de sizígia 

(valores ao redor de 4), demonstrando sincronia semilunar (Figura 18); durante os quatro picos 

observados neste período (luas novas de fevereiro e maio e luas cheias de março e junho), 63, 

56, 55 e 43% das fêmeas observadas, respectivamente, não incubavam ovos. Após este período, 

o valor máximo obtido foi de 3,56 na lua cheia de agosto. Os valores calculados do IEE para A. 
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estuariensis não ultrapassaram 3,04 durantes as marés de quadratura (Figura 18). Salmoneus 

carvachoi não apresentou nenhum padrão cíclico definido de período de liberação das larvas. 

Contudo, todos os valores do IEE acima de quatro foram registrados apenas em marés de 

sizígia, durante a lua nova de fevereiro, setembro e dezembro e na lua cheia de março. Nestes 

períodos, 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 não ovígeras. Apenas nas coletas 

realizadas no intervalo entre maio e junho não foram obervados valores de IEE acima de 4. O 

máximo obtido neste intervalo foi de 3,62 na lua cheia de maio. Considerando apenas os 

períodos de maré de quadratura, o IEE calculado para S. carvachoi não ultrapassou 3,11, 

observado na lua minguante de setembro (Figura 19). 

 

Fig. 18. Índice de estágio embrionário de Alpheus estuariensis em cada um dos períodos lunares. A linha pontilhada indica a 
amplitude da maré registrada nos dias em que foram realizadas as amostragens. Para isso, calculou-se a diferença entre a baixa-
mar registrada no período de amostragem dos camarões e a preamar subsequente. 

 

Fig. 19. Índice de estágio embrionário de Salmoneus carvachoi em cada um dos períodos lunares. A linha pontilhada indica a 
amplitude da maré registrada nos dias em que foram realizadas as amostragens. Para isso, calculou-se a diferença entre a baixa-
mar registrada no período de amostragem dos camarões e a preamar subsequente. 

Foram observadas fêmeas de A. estuariensis com gônadas nos quatro graus de 

desenvolvimento em todos os períodos de amostragem. Em S. carvachoi apenas os estágios III 
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e IV foram observados em todos os períodos de coleta. Não foi possível observar gônadas 

esgotadas (estágio I) de S. carvachoi na lua cheia de março, 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 não demonstraram nenhum padrão cíclico. Nesta espécie o IEG não 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 março 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 sizígia, exceto na lua cheia de agosto, 

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

foi 2,88 durante a lua crescente de novembro (Figura 21). 

 

Fig. 20. Índice de estágio gonadal de Alpheus estuariensis em cada um dos períodos lunares. A linha pontilhada indica a 
amplitude da maré registrada nos dias em que foram realizadas as amostragens. Para isso, calculou-se a diferença entre a baixa-
mar registrada no período de amostragem dos camarões e a preamar subsequente. 

 

Fig. 21. Índice de estágio gonadal de Salmoneus carvachoi em cada um dos períodos lunares. A linha pontilhada indica a 
amplitude da maré registrada nos dias em que foram realizadas as amostragens. Para isso, calculou-se a diferença entre a baixa-
mar registrada no período de amostragem dos camarões e a preamar subsequente. 
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Foram observadas hermafroditas de S. carvachoi associados a fêmeas adultas de A. 

estuariensis em 124 das 800 galerias amostradas. Foram observadas fêmeas e hermafroditas 

incubando ovos no mesmo estágio de desenvolvimento embrionário em 44 ocasiões (42 

incubando ovos em estágio I; um em estágio II; e um em estágio IV – Tabela 3). Em 11 galerias 

foram observadas fêmeas e hermafroditas não ovígeras e em 99 ocasiões os indivíduos não 

apresentavam sincronia relacionada ao estágio de desenvolvimento dos ovos. Em 42 galerias 

as fêmeas e hermafroditas estavam com as gônadas no mesmo grau de desenvolvimento (nove 

no estágio I; seis no estágio II; 18 no estágio III; e nove no estágio IV), enquanto 128 não 

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

Tabela 3. Número de galerias em que foram observadas hermafroditas de Salmoneus carvachoi associadas às fêmeas de 
Alpheus estuariensis. Os dados indicam se os indivíduos estavam na mesma condição reprodutiva, relacionada ao grau de 
desenvolvimento (estágio) dos ovos. Os indivíduos, quando sincronizados foram distinguidos em: não ovígeros; carregando 
ovos em estágio I; II; III; IV. A categoria “não sincronizado” indica que os indivíduos encontrados associados carregavam ovos 
em diferentes estágios de desenvolvimento. 

Alpheus 

estuariensis 

Salmoneus 

carvachoi 
N Total % 

Não ovígera Não ovígera 11 11 7 
Ovos estágio I Ovos estágio I 42 

44 29 
Ovos estágio II Ovos estágio II 1 
Ovos estágio III Ovos estágio III 0 
Ovos estágio IV Ovos estágio IV 1 

Não sincronizado 99 99 64 
 

Tabela 4. Número de galerias em que foram observadas hermafroditas de Salmoneus carvachoi associadas às fêmeas de 
Alpheus estuariensis. Os dados indicam se os indivíduos estavam na mesma condição reprodutiva, relacionada ao grau de 
desenvolvimento (estágio) das gônadas. Os indivíduos, quando em sincronia, foram distinguidos entre Gônadas em estágio I, 
II, III e IV, e não sincronizado quando os indivíduos apresentavam gônadas em estágio diferentes. 

Alpheus 

estuariensis 

Salmoneus 

carvachoi 
N Total % 

Gônadas estágio I Gônadas estágio I 9 

42 25 
Gônadas estágio II Gônadas estágio II 6 
Gônadas estágio III Gônadas estágio III 18 
Gônadas estágio IV Gônadas estágio IV 9 

Não sincronizado 128 128 75 
 

Quando analisada a relação entre estágio de desenvolvimento dos embriões e das 

gônadas, observou-se que há dependência entre eles em A. estuariensis e S. carvachoi, 

respectivamente (teste G: χ2 = 117,10; gl = 9, P < 0,001; e χ2 = 31,90; gl = 9, P < 0,001, com 

correção de Williams, respectivamente – Figuras 22 e 13). Contudo, devemos ser cautelosos 

em relação ao resultado de S. carvachoi, pois o número de indivíduos encontrado incubando 
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ovos no estágio III e IV (um e quatro, respectivamente) foi baixo comparado com a amostra 

total. 

 

Fig. 22. Grau de desenvolvimento gonadal (estágios) observado em fêmeas de Alpheus estuariensis incubando ovos em 
diferentes estágios de desenvolvimento embrionário. 

 

Fig. 23. Grau de desenvolvimento gonadal (estágios) observado em hermafroditas de Salmoneus carvachoi incubando ovos em 
diferentes estágios de desenvolvimento embrionário. 

DISCUSSÃO 

Os dados obtidos sugerem que há influência do ciclo das marés sobre o comportamento de 

liberação das larvas de Alpheus estuariensis e Salmoneus carvachoi, apesar de terem sido 

observadas variações ao longo dos períodos amostrados. Mesmo apresentando variações, os 

picos do IEE observados nas duas espécies ocorreram sempre durante as marés de sizígia (lua 

nova e/ou cheia). Este comportamento, observado em espécies estuarinas e costeiras 

(distribuídas do infra ao supralitoral), está relacionado à estratégia de exportação das larvas 

(Anger, 2003; Krimsky et al., 2009). As larvas, apesar de apresentarem comportamento 

natatório ativo, quando liberadas durante as marés de sizígia são transportadas com maior 

facilidade para longe do ambiente parental devido à força das correntes, favorecendo a 
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dispersão larval em direção à região costeira (Anger et al., 1994). A exportação das larvas para 

longe dos estuários pode ser uma resposta às pressões seletivas de estresse osmótico e predação 

(Anger et al., 1994; Morgan & Christy, 1995). Vale considerar que uma hipótese não 

necessariamente exclui a outra. 

Os ambientes estuarinos, como manguezais e planícies de maré, são amplamente 

conhecidos como área de berçário de juvenis de diversas espécies de peixes que, em sua 

maioria, são zooplanctívoros (Morgan, 1990; Morgan & Christy, 1995; Mumby et al., 2004; 

Tse et al., 2008). A liberação de larvas envolve dois aspectos importantes para o sucesso 

reprodutivo: dificultar a predação e otimizar a dispersão.  A exportação das larvas para regiões 

adjacentes ao estuário, portanto, é uma forma de evitar a ação de predadores e, por 

consequência, maximiza a dispersão das larvas (Morgan & Christy, 1997; Anger et al., 2015). 

Alternativamente, as larvas de espécies que se desenvolvem nos estuários apresentam 

características morfológicas de defesa (espinhos longos e/ou maior tamanho) que aumentam 

suas chances de sobrevivência (Morgan, 1990). Experimentalmente, Charpentier et al. (2017) 

demonstraram que larvas do caranguejo Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841) quando 

cultivadas em contato com sinal químico de predadores incrementam o tamanho de seu espinho 

em até 3%, reforçando a função adaptativa dos longos espinhos em larvas de caranguejos 

estuarinos. Larvas com longos espinhos não são comuns entre os camarões carídeos (Guerao & 

Cuesta, 2014). Seguindo esta característica, A. estuariensis e espécies cogenéricas estuarinas, 

apresentam larvas morfologicamente simples e sem nenhuma característica antipredatória 

(Yang & Kim, 1998, 2002; Pires et al., 2008; Pescinelli et al., 2017). Apesar de não haver na 

literatura nenhum registro morfológico de larvas de espécies de Salmoneus, outras espécies da 

família Alpheidae Rafinesque, 1815 possuem estágios larvais morfologicamente similares aos 

das espécies de Alpheus investigadas até o momento (e.g. Synalpheus williamsi Ríos & Duffy, 

1999 – Ríos & Duffy, 1999; Athanas nitescens (Leach, 1813) – Bartilotti et al., 2005). Portanto, 

é possível que a liberação das larvas de A. estuariensis e S. carvachoi durante as marés de 

sizígia seja uma estratégia utilizada para fugir de possíveis predadores. 

Além da predação, o estresse fisiológico que estas larvas estão sujeitas pode ter selecionado 

o comportamento de liberação das larvas durante as marés de sizígia em A. estuariensis e S. 

carvachoi. A salinidade, por si só, é um fator chave para a sobrevivência e desenvolvimento 

larval de decápodos (Choudhurry, 1971; Anger & Charmantier, 2000; Anger, 2003). Grandes 

variações de salinidade podem exigir um gasto excessivo de energia em processos 

osmorregulatórios, causando o retardo do desenvolvimento larval em espécies com baixa 

capacidade osmorregulatória (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 

zooplanctívoros. Devido às típicas flutuações de salinidade encontradas em regiões estuarinas, 

a permanência das larvas nestes ambientes pode ser desvantajosa, enquanto o ambiente 

marinho, mais estável, pode ser um local favorável à sobrevivência e desenvolvimento destes 

animais. Sandifer (1975) identificou que além da exportação, algumas espécies adotam como 

estratégia de recrutamento a retenção das larvas nos estuários. Este tipo de estratégia é 

observado em espécies com larvas eurialinas (e.g., Sesarma curacaoense de Man, 1892) e, 

portanto, conseguem manter seu desenvolvimento estável mesmo em ambientes com grandes 

flutuações de salinidade (Torres et al., 2011). Com isto, uma hipótese alternativa para explicar 

a liberação de larvas de A. estuariensis e S. carvachoi durante os períodos com maior amplitude 

de marés (durante as luas nova e cheia) seria a baixa tolerância destes indivíduos a grandes 

flutuações de salinidade. 

Na porção mais a jusante do Rio Massangana foi observada uma variação na salinidade 

entre 19,75 em julho de 2015 e 37,20 em abril de 2016, com maiores salinidades (e menor 

variação) no período seco (Cordeiro et al., 2018). O regime de chuvas aumenta a descarga de 

água doce nos estuários, causando a diluição do meio e, consequente, diminuição da salinidade 

(Cordeiro et al., 2018). Ao contrário disto, durante o período seco as concentrações de sal na 

água permanecem estáveis. O intervalo com os menores acúmulos de precipitação (período 

seco) no ano de 2018, na região, ocorreu entre os meses de agosto e dezembro (APAC – Figura 

24). Este intervalo coincide com o espaço de tempo em que não foi observado influência do 

ciclo das marés no período de liberação das larvas em A. estuariensis. Considerando estes fatos, 

é possível que A. estuariensis responda sazonalmente à influência das marés, apresentando 

comportamentos diferentes entre os períodos seco e chuvoso. Diferentes espécies de 

caranguejos, por exemplo, apresentam plasticidade comportamental em relação à liberação de 

suas larvas. Isto indica que estas espécies possuem a capacidade de ajustar o período de 

liberação das larvas de acordo com flutuações ambientais (e.g., alteração nas marés – Morgan 

& Christy, 1994; e temperatura – Kerr et al., 2014) como forma de mitigar os efeitos negativos 

causados por estas variações. Portanto, uma possível explicação para a existência de 

sazonalidade no comportamento de liberação de larvas em A. estuariensis, é que talvez o 

estresse osmótico seja uma força seletiva mais forte do que a predação nas larvas desta 

população. Em contrapartida, houve sincronia de liberação de larvas em S. carvachoi mesmo 

nos meses mais secos. Isto pode ser um indicativo de que a predação e o estresse osmótico 

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

O desenvolvimento gonadal em crustáceos é regulado por neuropeptídeos e peptídeos 

produzidos, principalmente, no pedúnculo ocular (hormônio inibidor da vitelogênese – VIH) e 

nos gânglios cerebrais e torácicos, respectivamente (fator estimulante da gônada – GSF) 

(Nagaraju, 2011). A regulação endócrina, contudo, parece estar intimamente relacionada a 

estímulos ambientais (e.g., temperatura – Carmona-Osalde et al., 2003 e salinidade – Nagaraju 

& Borst, 2008). Estudos mostram que as variações ambientais podem acelerar ou retardar o 

processo de maturação das gônadas nestes animais, possibilitando que eles estejam aptos a 

reproduzir em momentos propícios à sobrevivência, desenvolvimento e dispersão das formas 

jovens (Gutiérrez-Yurrita & Montes, 1999; Carmona-Osalde et al., 2003). Portanto, a 

observação de indivíduos com gônadas maduras na população pode ser um indicativo de que o 

ambiente esteja favorável à reprodução. Por exemplo, o predomínio de indivíduos adultos com 

gônadas esgotadas sugere que o ambiente não está propício à reprodução, e por isso, asgônadas 

não se desenvolveram ou que a desova ocorreu recentemente. Em contrapartida, a 

preponderância de indivíduos adultos com gônadas maduras sugere que o ambiente está 

propício à reprodução e que a cópula ou desova está prestes a ocorrer (Munga et al., 2013). 

Nossos resultados sugerem que o período propício à reprodução em S. carvachoi ocorre 

durante as marés de sizígia, tendo em vista que os picos de IEE ocorreram somente durante as 

luas nova e cheia, considerando todos os períodos de amostragem. Além disso, os altos valores 

do IEE observados durante as sizígias indicam que há sincronia reprodutiva nesta população, 

ou seja, que as hermafroditas se tornam sexualmente reprodutivas no mesmo espaço temporal. 

No entanto, os valores do IEE se mantiveram estáveis ao longo de todos os meses de 

amostragem em A. estuariensis (variação máxima de 0,55 em A. estuariensis vs. 1,29 em S. 

carvachoi, entre coletas). Isto sugere que o desenvolvimento gonadal nesta população não é 
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diretamente influenciado pela variação da amplitude das marés e que as cópulas possam ocorrer 

de forma aleatória e independente a este fator. 

De acordo com a hipótese sugerida por Reaka (1976), em estudo realizado com 

estomatópodos, quando a sincronia reprodutiva em espécies do entremarés for resultado da 

pressão seletiva causada pela predação, é esperado que a reprodução ocorra nos períodos de 

menor atividade de predadores. Por isso, é esperado que espécies com distribuição no 

mesolitoral inferior se reproduzam durante as marés de sizígia, quando a atividade predatória é 

limitada pela extrema baixa-mar (Reaka, 1976). Isto é, os níveis extremamente baixos da baixa-

mar durante as sizígias 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 não são capazes de inundar esta região (Reaka, 

1976). Contudo, esta hipótese não parece ser razoável considerando crustáceos estuarinos, uma 

vez que muitas espécies de peixes transientes aproveitam-se das fortes correntes de maré, 

durante as sizígias, para adentrar os estuários e se alimentar (Krumme, 2009). Ainda que 

consideremos que as espécies do mesolitoral inferior possam se beneficiar da ausência de 

predadores durante as baixa-mares de sizígia, organismos como camarões carídeos teriam 

maior dificuldade de se movimentar nestas condições. Isto aumentaria as chances de chances 

de encalhe dessecamento destes organismos. 

Ao contrário do esperado durante a baixa-mar, a movimentação dos animais que ocupam 

o entremarés pode ser facilitada durante a preamar nas marés de maior amplitude, permitindo 

que cópulas sejam obtidas mais facilmente (McCurdy et al., 2000). A população de S. carvachoi 

apresenta comportamento poliginândrico com fêmeas móveis (ver capítulo 1). Isto significa que 

parte dos indivíduos desta população está em constante busca por parceiros sexuais. Desta 

forma, a sincronia reprodutiva com as marés de sizígia poderia favorecer este tipo de sistema 

de acasalamento. Corroborando com o fato de que os indivíduos de S. carvachoi permanecem 

em constante movimentação entre as galerias, não foi observada correlação positiva de tamanho 

entre os indivíduos de S. carvachoi e A. estuariensis encontrados associados (ver capítulo 1). 

Além disso, neste estudo foi observado que indivíduos das duas espécies em associação não 

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 

períodos de tempo, assim como acontece com A. bellulus e A. inca e seus respectivos inquilinos 

(Yanagisawa, 1984; Boltaña & Thiel, 2001). Isso ocorre, pois as formas jovens de ambas as 

espécies têm a possibilidade de assentarem junto, o que é viável, uma vez que juvenis de 

Alpheus são capazes de construir suas próprias galerias (Yanagisawa, 1984). Portanto, nossos 



 65 

 

dados sugerem que a sincronia reprodutiva em S. carvachoi seja influenciada pelo ciclo de 

marés devido a maior capacidade de movimentação adquirida por estes organismos durante as 

marés de maior amplitude.  

Do ponto de vista evolutivo, a sincronia reprodutiva entre fêmeas poderia ser uma 

resposta adaptativa que promove a redução, ou minimização, do investimento energético na 

prole entre fêmeas e os machos (Emlen & Oring, 1977; Knowlton, 1979). Em camarões 

carídeos, por exemplo, as fêmeas além de incubar os ovos no pléon ainda são responsáveis pela 

limpeza e aeração deles (Bauer, 1979). Em alguns casos, as fêmeas possuem cuidado parental 

estendido (Thiel, 2000). Os machos, por sua vez, comumente investem em estruturas que os 

permitam conquistar e monopolizar o maior número de fêmeas possíveis (e.g. grande 

quelípodos). A sincronia reprodutiva nas fêmeas de uma população, portanto, limitaria o acesso 

dos machos a outras fêmeas, pois a probabilidade de obtenção de fêmeas receptivas em 

sequência seria extremamente reduzida (Emlen & Oring, 1977). Este comportamento aumenta 

a fidelidade entre os pares e favorece a monogamia. Considerando que a população de A. 

estuariensis investigada neste estudo apresenta comportamento monogâmico (ver capítulo 1), 

podíamos esperar que as fêmeas se tornassem receptivas de forma síncrona. Contudo, outros 

fatores podem estar atuando seletivamente sobre as táticas reprodutivas desta população (e.g. 

cooperação territorial), tendo em vista que não observamos sincronia reprodutiva nas fêmeas. 

Foram observadas fêmeas de A. estuariensis e hermafroditas de S. carvachoi ovígeras em 

todas as amostragens. Observou-se que o grau de desenvolvimento gonadal acompanha, em 

ambas as espécies, o grau de desenvolvimento embrionário. Isso significa que a reprodução nas 

duas espécies é contínua, ou seja, logo após a liberação das larvas as fêmeas estão com as 

gônadas maduras e, portanto, aptas a se reproduzir novamente. Esta característica também foi 

observada em outros camarões carídeos, com diferentes sistemas sexuais (Bauer, 1986; Bauer 

& Neuman, 2004; Baeza 2006; Pereira et al., 2017), e em braquiúros (Sudha & Anilkumar, 

1996). A reprodução contínua ao longo do ano é comumente observada em espécies de 

crustáceos tropicais e subtropicais, isto inclui A. estuariensis (Bauer, 1989; Pavanelli et al., 

2010; Costa-Souza et al., 2014). A baixa variação diária e anual de temperatura e fotoperíodo 

somadas a constante disponibilidade de alimento, podem ser determinantes para permitir a 

constante produção de ovos, ao longo do ano (Costa-Souza et al., 2014). Desta forma, estas 

características ambientais também possibilitariam a desova sucessiva encontrada em A. 

estuariensis e S. carvachoi. 

CONCLUSÃO 
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Concluímos que apesar de serem duas espécies que compartilham o mesmo habitat e estão 

sob as mesmas influências ambientais, A. estuariensis e 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 sizígia, nós concluímos que o ciclo de marés é uma 

importante pressão seletiva na população investigada. Além disso, os padrões de sincronia 

observados em S. carvachoi suportam os achados no capítulo 1, em relação ao sistema de 

acasalamento desta população. Por outro lado, A. estuariensis demonstrou pouca ou nenhuma 

sincronia com o ciclo das marés.  É possível que esta espécie libere suas larvas em sincronia 

com as marés apenas nos períodos de maior variação de salinidade local, ou seja, nos períodos 

chuvosos. Uma hipótese pertinente neste caso seria de que as larvas de A. estuariensis suportam 

menores flutuações de salinidade, mas não são capazes de sobreviver a grandes flutuações. 

Assim, acreditamos que a realização de estudos que avaliem a tolerância das larvas de ambas 

as espécies a variação de salinidade, bem como suas estratégias antipredatórias, permitirá 

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

Diante das informações apresentadas nesta dissertação, podemos concluir que espécies 

taxonomicamente próximas e distribuídas no mesmo micro-habitat podem responder de forma 

diferente aos mesmos estímulos ambientais e, consequentemente, apresentar estratégias 

reprodutivas distintas. No primeiro capítulo, concluímos que as características populacionais 

de Alpheus estuariensis e Salmoneus carvachoi sugerem diferentes sistemas de acasalamento 

nas duas espécies. O fato de a primeira construir seu próprio refúgio e a última utilizá-lo de 

forma oportunística pode fazer com este recurso possua “valor” diferente para as duas espécies. 

Talvez por isso, os dados sugerem que a população de A. estuariensis apresenta comportamento 

monogâmico, enquanto a população de S. carvachoi apresenta comportamento poliginândrico. 

Além disso, as duas espécies apresentam sistemas sexuais diferentes. Este é outro fator que 

pode influenciar nas táticas reprodutivas utilizadas em cada população. 

No segundo capítulo, concluímos que diferentes pressões seletivas podem ter 

selecionado o comportamento de liberação das larvas em A. estuariensis e S. carvachoi. 

Considerando a predação e o estresse osmótico como as principais pressões seletivas atuando 

sobre as populações de decápodos estuarinos, sugerimos que a última atue sobre a população 

de A. estuariensis, enquanto as duas possam atuar em sinergia sobre a população de S. 

carvachoi. Nós observamos que a maturação das gônadas em S. carvachoi ocorre em sincronia 

com as marés de sizígia, ao contrário do observado em A. estuariensis. Por isso, sugerimos que 

a movimentação de S. carvachoi entre as galerias possa ser facilitada nos períodos de maré de 

sizígia, fato este, que suporta a hipótese levantada no capítulo 1, de que S. carvachoi apresenta 

comportamento poliginândrico. As populações apresentam este tipo de sistema de acasalamento 

quando os indivíduos copulam com múltiplos parceiros. Isto exige que os indivíduos destas 

populações busquem ativamente parceiros sexuais, o que seria favorecido pelas correntes das 

marés de sizígia, no caso de S. carvachoi. Por fim, concluímos que ambas as espécies se 

reproduzem de forma contínua, apresentando desovas sucessivas. Isto porque nós observamos 

que o desenvolvimento gonadal acompanha o desenvolvimento embrionário, ou seja, na medida 

em que os ovos se aproximam do período de eclosão, as gônadas vão se tornando maduras. 
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