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RESUMO

A teoria prevé dimorfismo sexual acentuado em termos do tamanho corporal e
estruturas especializadas usadas como armas (p.ex., quelipodos) e uma organizacao
social complexa em espécies com sexos separados em que existe uma intensa
competicdo sexual masculina por fémeas receptivas e dimorfismo sexual reduzido ou
inexistente e a formacédo de pares macho-fémea em espécies onde a competicdo
entre machos é trivial. Aqui, testamos essa hipétese usando o caranguejo-ervilha
Austinixa leptodactyla, simbionte nas galerias de camardes-fantasma do género
Neocallichirus (Callichiridae), como modelo. Para isso, foram examinados, durante o
ano 2021, o padrao de uso do hospedeiro (ou seja, organizacdo social), proporcao
sexual, dimorfismo sexual, presenca de acasalamento seletivo e crescimento relativo
desta espécie em uma populacdo da regido Nordeste do Brasil. Os individuos
coletados foram 129, 62 machos e 67 fémeas, incluindo 29 fémeas ovigeras. Os
resultados mostraram que A. leptodactyla habita as galerias de seu hospedeiro
solitariamente (61% do total de individuos coletados) e em menor propor¢do como
pares, estes Ultimos sendo a maioria compostos por um macho e uma fémea. As
fémeas ovigeras foram encontradas vivendo solitariamente ou associadas a machos
formando casais heterossexuais, o que sugere que a formacéo de pares ndo é por
longo prazo. Além disso, ndo foi observado acasalamento seletivo por tamanho. De
acordo com o esperado para espécies monogamicas, a proporcao sexual néo diferiu
significativamente da relacdo tedrica 1:1. Também, ndo foi detectado dimorfismo
sexual entre o tamanho corporal e o quelipodo maior de machos e fémeas. Nossos
resultados apoiam a ideia de que A. leptodactyla esta em uma fase intermediaria entre
a monogamia e a poligamia, sugerindo que nesta espécie a competi¢cdo entre machos
por fémeas receptivas é bem mais fraca. Aspectos como a auséncia de dimorfismo
sexual e uma proporcdo sexual equilibrada apoiam a hipotese de monogamia,
enquanto que a poligamia é apoiada pela existéncia de um estilo de vida

principalmente solitario, que inclui a presencga de fémeas ovigeras também solitarias.

Palavras-chave: Crustacea; Monogamia; Poligamia; Simbiose.



ABSTRACT

Theory predicts marked sexual dimorphism in terms of body size and specialized
structures used as weapons (e.g., chelipeds) and complex social organization in
species with separate sexes where there is intense male sexual competition for
receptive females and reduced sexual dimorphism or non-existent and the formation
of male-female pairs in species where competition between males is weak or trivial.
Here, we tested this hypothesis using the pea crab Austinixa leptodactyla, a symbiont
in the galleries of ghost shrimps of the genus Neochallichirus (Callichiridae), as a
model. For this, we examined the pattern of host use (i.e., social organization), sex
ratio, sexual dimorphism and relative growth of this species during 2021 in a population
from northeastern Brazil. A total of 129 crabs were collected, 62 males and 67 females,
including 29 ovigerous females. The results showed that A. leptodactyla inhabits its
host's galleries in solitary (61% of the total number of individuals collected) and to a
lesser extent in pairs, the latter being mostly composed of a male and a female.
Ovigerous females were found living alone or associated with males forming
heterosexual couples, which suggests that pair formation is not long-term. In addition,
size-assortative pairing was not observed. As expected for monogamous species, the
sex ratio did not differ significantly from the theoretical 1:1 ratio. Also, no sexual
dimorphism was detected between body size and the largest cheliped of males and
females. Our results support the idea that A. leptodactyla is in an intermediate phase
between monogamy and polygamy, suggesting that in this species competition
between males for receptive females is much weaker, with male-female pairs occurring
more frequently than that found by the chance. Absent of a sexual dimorphism in terms
of body and chelipeds and the existence of a sex ratio evenness supported the
monogamy hypothesis, while hypothesis polygamy is supported by the existence of a

solitary lifestyle, which included the presence of solitary ovigerous too.

Keywords: Crustacea; Monogamy; Polygamy; Symbiosis.
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1 INTRODUCAO

A simbiose é uma estratégia evolutiva na qual organismos de diferentes
espécies vivem juntos, geralmente com beneficios para um ou ambos os individuos
envolvidos (de Bary, 1879; Oulhen et al., 2016). Nesta interacdo ecoldgica, o
hospedeiro oferece de forma direta ou indireta refugio e beneficios importantes para
a sobrevivéncia e o desenvolvimento do simbionte, incluindo a protecdo contra
predadores (Maynard-Smith, 1974; Persson e Eklov, 1995), condicdes ambientais
estressantes (Gabel et al., 2008; Schwarzkopf e Alford, 1996) e 0 acesso a alimento
e/ou parceiros sexuais (Gosselin e Chia, 1995; Ocampo et al. 2012; Sainte-Marie et
al., 1999; Stauber, 1945). Em particular, dentro dos crustaceos, os caranguejos da
familia Pinnotheridae De Haan, 1833 (Brachyura), além de constituirem um classico
exemplo de grupo simbibtica, tém uma historia filogenética fortemente ligada a
diferentes clados de invertebrados (Baeza e Hernaez, 2015; McDermott, 2005).

Esta familia de caranguejos possui aproximadamente 300 espécies (WoRMS,
2023), sendo popularmente conhecida como caranguejos-ervilha (‘pea crabs’, em
inglés) devido a sua aparéncia externa lisa e formato de corpo arredondado (Manning
e Felder, 1989; Ng et al.,, 2008). Como simbiontes, 0s caranguejos-ervilha
desenvolvem estreitas relagcdes ecoldégicas com uma ampla variedade de
hospedeiros, como em Zaops ostreum (Say, 1817) e Austinotheres angelicus
(Lockington, 1877), podem ser encontradas habitando a cavidade do manto de
gastropodes e bivalves (Schmitt et al.,, 1973) e, Pinnaxodes chilensis (H. Milne
Edwards, 1837) e Pinnixa barnharti Rathbun, 1918, que usam como reflgio o intestino
de ouricos-do-mar e holoturias, respectivamente (Baez e Martinez, 1976; Campos e
Campos, 2012). Vérias outras espécies do género Pinnixa e Austinixa habitam as
galerias construidas por poliquetas (filo Annelida), por exemplo, dos géneros Urechis,
Axiothella, Pectinaria, e também, em galerias de camarfes-fantasma dos géneros
Callichirus, Lepidophthalmus e Neocallichirus (Baeza e Hernaez, 2015; Campos e
Campos, 2012; Hernaez, 2018; Jodo e Hernaez, 2021).

Os caranguejos-ervilha habitam seus hospedeiros de forma solitaria, em pares
ou em pequenos grupos de individuos, pelo qual o estudo da organizacdo social (ou
seja, tamanho do grupo e composicéo) pode ajudar a desvendar a prevaléncia de um
determinado sistema de acasalamento nestas espécies (Jodo e Hernaez, 2021). As

espécies que ocorrem em pares heterossexuais sdo esperadas de ser mondégamas,
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ou seja, um par compartilhando um micro-habitat por um periodo que ultrapassa um
ciclo reprodutivo. Por outro lado, as espécies solitarias ou que habitam em grupos em
seus respectivos hospedeiros, ndo sao de esperar que sejam monogamicas (Bauer,
2000, 2004; Correa e Thiel, 2003; Shuster, 2007; Subramoniam, 2013). Os
caranguejos-ervilha Austinixa transversalis (Milne Edwards & Lucas, 1842) e
Tubicolixa chaetopterana (Stimpson, 1860) habitam seus respectivos hospedeiros
como pares socialmente monogamicos (McDermott, 2005), enquanto que Varias
outras espécies, como Z. ostreum e Fabia subquadrata Dana, 1851, parecem ser
altamente promiscuas, com machos trocando de hospedeiros em procura de fémeas
receptivas na primeira (Christensen e McDermott, 1958) e machos e fémeas formando
enxames de acasalamento na segunda (Pearce, 1966). Em outras espécies
simbiontes de camardes-fantasma do género Callichirus como Pinnixa valdiviensis
Rathbun, 1907 e Austinixa patagoniensis (Rathbun, 1918), € evidente uma ampla
plasticidade social, com caranguejos habitando galerias tanto de forma solitaria,
guanto em pares, ou em grupos de mais de trés caranguejos por galeria (Baeza e
Hernaez, 2015; Jodo e Hernaez, 2021).

A evolucao corporal dos caranguejos-ervilha esta em intima relagdo com seus
respectivos hospedeiros (Baeza e Thiel, 2007). Como resultado disso, certas
caracteristicas morfologicas destes organismos (p. ex., espécies dos géneros
Austinixa e Pinnixa), como uma carapaca mais larga que comprida, permite uma
melhor movimentacdo dos caranguejos entre diferentes hospedeiros no ambiente,
possibilitando a busca por novos refagios e parceiros sexuais (Heard e Manning,
1997). Dessa forma, o formato do corpo e as estruturas corporais usadas como armas
(ou seja, quelipodos) estao intimamente ligados ao sistema de acasalamento destas
espécies, cuja principal consequéncia evolutiva é a auséncia ou presenca de
dimorfismo sexual nas espécies monogamicas e ndo monogamicas, respectivamente
(Jodo e Hernaez, 2021). Assim, nas espécies de caranguejos-ervilha monogamicas,
como A. transversalis e T. chaetopterana, ndo existem diferencas significativas entre
o tamanho corporal de machos e de fémeas (Baeza, 1999; McDermott, 2005),
enquanto que em espécies com uma notdria promiscuidade, como A. patagoniensis,
Dissodactylus crinitichelis Moreira, 1901, Z. ostreum, o0s machos sé&o
significativamente menores em tamanho corporal que as fémeas, além de mostrar um

crescimento alométrico positivo dos quelipodos em comparagdo com quelipodos
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isométricos nas fémeas (Alves et al., 2017; Christensen e McDermott, 1958; Jodo e
Hernaez, 2021).

O caranguejo-ervilha Austinixa leptodactyla (Coelho, 1997) é uma das quatro
espécies do género reportada para a costa do Atlantico Sul Ocidental (Theil e Felder,
2020). A espécie € endémica da costa brasileira, presente entre os estados de Para e
Bahia (Almeida et al., 2010). Esta espécie habita nas praias arenosas, mas ha
registros de individuos coletados em fundos lamacentos de regibes estuarinas
associadas a tubos de anelideos e calianasideos (Coelho, 1997). Sua distribuicdo
batimétrica cobre desde a zona entremarés até 39 metros de profundidade (Bezerra
et al., 2006), sendo principalmente abundante na zona entremarés (Hernaez, 2018).
Apesar de ser uma espécie descrita hd mais de duas décadas, a histéria natural de A.
leptodactyla € praticamente desconhecida, sendo inclusive ndo considerada em uma
recente analise filogenética do género Austinixa (Thiel e Felder, 2020), devido a falta
de espécimes depositados em cole¢des zooldgicas e consequente a falta de registros
desta espécie na costa do Brasil.

A compreensao do sistema de acasalamento de determinada espécie possui
grande impacto em sua conservacao, pois espécies que apresentam determinados
padrdes de acasalamento demandaréo diferentes estratégias de manejo (Frankham
et al., 2008). Além disso, qualquer que seja o sistema adotado por estas espécies, 0s
estudos que abordam a determinagcdo do sistema de acasalamento sdo de grande
importancia para desvendar os fatores que moldaram os processos evolutivos de cada
linhagem filogenética (Jodo e Hernaez, 2021). Dessa forma, o0 objetivo deste estudo
foi investigar a organizacgao social (ou seja, o padrdo do uso do hospedeiro), proporcéo
sexual, dimorfismo sexual, acasalamento seletivo e o crescimento relativo no
caranguejo-ervilha Austinixa leptodactyla da costa do Brasil. A populagdo estudada
ocorre em simbiose dentro das galerias de camardes-fantasma entremarés do género
Neocallichirus. A teoria prevé dimorfismo sexual acentuado em termos do tamanho
corporal e estruturas especializadas usadas como armas (p.ex., quelipodos) e uma
estrutura social complexa em espécies com sexos separados em que existe uma
intensa competicdo sexual masculina por fémeas receptivas e dimorfismo sexual
reduzido ou inexistente e a formacao de pares heterossexuais em espécies onde a
competicdo entre machos é trivial (Andersson, 1994; Emlen e Oring, 1977; Huber,
2005; Shuster e Wade, 2003). Aqui, testamos essa hipotese usando as informacdes
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da historia natural de A. leptodactyla como indicadores do sistema de acasalamento

desta espécie.
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2 FUNDAMENTACAO TEORICA

2.1 Sistemas de acasalamento no reino animal

Os sistemas de acasalamento no reino animal foram discutidos pela primeira
vez em termos evolutivos por Charles Darwin (1871) em ‘The Descent of Man, and
Selection in Relation to Sex’ e é definido como a estratégia comportamental geral
empregada na obtencdo de parceiros sexuais em espécies com reproducao sexuada.
Os sistemas de acasalamento abrangem caracteristicas como 0 hiumero de parceiros
adquiridos (nimero de copulas), a forma de aquisi¢cdo dos parceiros, o grau de ligacao
do casal e os padrdes de cuidado parental fornecidos por cada sexo (Emlen e Oring,
1977).

No processo de escolha e obtencéo dos parceiros, os animais desenvolveram
estratégias comportamentais tipicas a fim de maximizar seu sucesso reprodutivo, o
gue resulta em uma ampla diversidade de padrBes de acasalamento entre as espécies
animais (Shuster e Wade, 2003). Portanto, diferentes tipos de sistemas de
acasalamento evoluiram independentemente em diferentes tAxons em respostas as
condicbes ambientais nas quais 0s animais se adaptaram para sobreviver e se
reproduzir (Subramoniam, 2016). Desta forma, no que se refere ao numero de
copulas, os sistemas de acasalamento sdo frequentemente classificados como
monogamicos ou ndo monogamicos (por exemplo, poligamia) (Emlen e Oring, 1977).
A monogamia ocorre quando o macho e a fémea se acasalam entre si por um periodo
de tempo ou toda a sua vida (Klug, 2010). Porém, quando os individuos possuem mais
de um parceiro reprodutivo, € chamado de poligamia (Kim et al., 2004). A poligamia
pode ser dividida em: poliginia (um macho acasala com mais de uma fémea),
poliandria (uma fémea copula com diferentes machos) e poliginandria (cada macho e

fémea possuem de dois a varios parceiros) (Kim et al., 2004).

2.1.1 Determinantes dos sistemas de acasalamento no reino animal

Darwin (1859), através de sua explicacdo sobre o mecanismo da selecdo
natural, percebeu que diversas caracteristicas ndo auxiliavam na sobrevivéncia dos
organismos e, até mesmo, poderia reduzi-la. Diferente da selecdo natural, essas

caracteristicas especiais, discutidas por Darwin, evoluiam no momento em que eram
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selecionadas sexualmente, caso aumentassem o0 sucesso reprodutivo do individuo
(Andersson, 1994). A selecdo sexual possui dois mecanismos. A intrasexual e a
intersexual (Andersson, 1994; Costa, 2014). Na selec¢édo intrasexual, os individuos do
mesmo sexo competem entre si, 0 que pode culminar, a exemplo, na evolugéo de
estruturas utilizadas em interacdes agonisticas (como o chifre de besouros
rinocerontes) para 0 acesso ao sexo oposto (Emlen, 2000). Diferentemente, a selecéo
intersexual é baseada na escolha do parceiro através da interacdo entre 0s sexos,
como, por exemplo, nas cores vibrantes nas penas de machos em aves (Brennan,
2012). Portanto, a estrutura dos sistemas de acasalamento no reino animal é
influenciada por diversos fatores ecoldgicos e biolégicos, como a distribuicdo temporal
e espacial de recursos e parceiros, assim como a propor¢cao sexual operacional, sob
as quais a selecao sexual pode atuar direta ou indiretamente (Del Claro, et al., 2009).

Segundo Emlen e Oring (1977), a distribuicdo de recursos resulta em sistemas
de acasalamento especificos. Em suas hipoteses, quando 0s recursos estao
agrupados, é possivel que somente alguns organismos da populacdo sejam capazes
de monopolizé-los (Emlen e Oring, 1977). Dessa forma, a selecdo sexual é mais
intensa, favorecendo a competicdo entre individuos do mesmo sexo, selecionando
agueles com maior potencial para monopolizar 0s recursos e 0s parceiros sexuais, tal
qual ocorre em espécies poligamicas (Andersson, 1994). Em pinipedes (focas,
morsas, ledes marinhos), por exemplo, as fémeas utilizam locais escassos para o
parto, resultando em competicdo entre machos pelo monopdlio desses espacos,
ocorrendo uma intensa selecdo sexual que resulta em um elevado dimorfismo sexual
e a intensidade nos comportamentos agressivos (Harrison, 1968). Em oposicéo,
quando os recursos sao distribuidos de forma uniforme no espaco, a oportunidade de
monopoliz-los é limitada, o que resultaria em territorialismo, diminuindo o potencial
para acasalamentos multiplos e favorecendo a monogamia (Costa, 2014; Shuster e
Wade, 2003). Com isso, a selecdo sexual é fraca, por pouca ou nenhuma competicédo
existente entre os recursos, onde a aptiddo poderia ser maximizada através do
cuidado biparental (Costa, 2014; Lott, 1991). O mesmo vale para a distribuicdo
temporal de parceiros, onde, por exemplo, fémeas que se tornam receptivas ao
mesmo tempo, ou ativas por um periodo especifico de tempo, existe baixo potencial
para monopoliza-las, resultando em monogamia (Emlen e Oring, 1977). Porém, a
assincronia na receptividade das fémeas leva a um potencial para os machos

realizarem mudltiplas cépulas, devido a disponibilidade de fémeas receptivas em
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diferentes periodos, 0 que € visto em espécies poligamicas (Emlen e Oring, 1977).
Por exemplo, no caranguejo Metacarcinus gracilis (Dana, 1852), as fémeas possuem
receptividade assincrona, entdo os machos competem agressivamente entre si para
0 acesso as fémeas escassas na populacdo (Subramoniam, 2013).

A proporcéo sexual operacional é outro importante fator para a determinacgao
do sistema de acasalamento e em como a selecao sexual ira atuar na populacao (Del
Claro et al., 2009). A tendéncia da proporcdo dos sexos na populacdo é utilizada
frequentemente como indicativo para avaliar qual dos dois sexos ird competir entre Si
pelo acesso as coOpulas, portanto, determinando como irA se comportar a selecao
sexual na populacdo (Kvarnemo e Ahnesjo, 1996). Por exemplo, uma tendéncia na
propor¢cdo sexual para os machos € comum de se esperar a poliginia, selecionando
machos com maior potencial para o acesso as fémeas (Andersson, 1994).
Diferentemente, quando € direcionado para as fémeas, espera-se que ocorra
poliandria (Costa, 2014). Porém, na literatura € comum de se observar um
comportamento monogamico no momento em que a propor¢cdo sexual ndo é
tendenciosa para ambos o0s sexos, dessa forma, a competicdo intrasexual e,
consequentemente, a selecdo sexual, é fraca (Andersson, 1994; Correa e Thiel,
2003).

2.2 Sistemas de acasalamento nos crustaceos

E destacado na literatura que os crustaceos apresentam uma consideravel
diversidade em relacdo aos seus sistemas de acasalamento (Bauer e Martin, 1991;
Bauer e Thiel, 2011; Duffy e Thiel, 2007). Além disso, os fatores que atuam como
determinantes dos seus sistemas de acasalamento também sdo diversos
(Subramoniam, 2016). Tais fatores estao relacionados aos padrdes de histéria de vida
das espécies, a influéncia ecoldgica, morfologia funcional de copula, dentre outros que
funcionam como determinantes para a categorizacdo dos sistemas de acasalamento
presentes em crustaceos (Subramoniam, 2016).

As relagdes funcionais e evolutivas entre os sistemas de acasalamento de
crustaceos se encontram resumidas em varias obras classicas da literatura mundial
(Bauer, 2000, 2004; Correa e Thiel, 2003; Shuster, 2007; Subramoniam 2013). Nelas,
se reconhecem quatro sistemas basicos de acasalamento em crustaceos: (1)

monogamia, onde h&4 uma associacdo entre dois individuos do sexo oposto para
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reproduzir ou compartilhar um microhabitat por periodo de tempo superior a um ciclo
reprodutivo; (2) poligamia, onde pelo menos alguns dos individuos tém mudltiplos
parceiros (poliginia, poliandria e poliginandria); (3) guarda de acasalamento (‘mate
guarding’), onde um macho protege a fémea de outros machos para ser o unico
progenitor de sua prole; e (4) busca pura (‘pure searching’), onde o sucesso de
acasalamento dos machos depende principalmente da capacidade dos machos de
encontrar (e acasalar) com o maior numero possivel de fémeas receptivas. Cada uma
destas estratégias de acasalamento traz consigo uma série de consequéncias
morfolégicas e ecoldgicas, que sdo o resultado das principais forcas evolutivas

atuando sobre os organismos (Eberhard et.al, 1983).

2.2.1 Fatores que influenciam os sistemas de acasalamento em crustaceos

Existem fatores que influenciam os sistemas de acasalamento em crustaceos,
determinando a formacdo de diferentes sistemas de acasalamento, bem como
associacbes de acasalamento (Madrid et al.,, 2020; Subramoniam, 2016). A
anisogamia, que € a diferenca no tamanho entre gametas femininos e masculinos,
gue € caracteristica de todos os animais que se reproduzem sexualmente, é um
desses fatores (Cothran e Thiel, 2020). Como consequéncia, 0 sucesso reprodutivo
em machos esta relacionado a capacidade de acasalar com 0 maximo numero de
fémeas, enquanto que nas fémeas € maximizado pela escolha de parceiros (Clutton-
Brock e Parker, 1992). Portanto, os efeitos da anisogamia nos sistemas de
acasalamento se relacionam com o maior potencial de fecundidade nas fémeas, o
cuidado parental (principalmente por fémeas), comportamentos de busca de parceiras
pelos machos e competicdo intrasexual pelo acesso as fémeas, tendendo, portanto, a
poliginia (Subramoniam, 2016).

Outro fator é a disponibilidade de fémeas reprodutoras na populacéo (Correa e
Thiel, 2003; Subramoniam, 2016). Geralmente, em crustaceos, as fémeas sdo mais
limitantes na populagcéo, produzindo menos ovos, enquanto que machos produzem
uma maior quantidade de gametas, estando disponiveis para reproducdo ao longo de
sua vida reprodutiva (Subramoniam, 2016). Com isso, a proporc¢éo sexual operacional
€ determinante para a estruturacao de um sistema de acasalamento, onde geralmente

ela esta tendenciosa para o numero de machos na populacéo (Correa e Thiel, 2003).
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A receptividade em fémeas também é outro fator importante na determinacéo
dos sistemas de acasalamentos em crustaceos, pois esta relacionado a
disponibilidade de fémeas que estéo ativas no processo de acasalamento (Shuster e
Wade, 2003). Em crustaceos, existe uma variacao quanto a receptividade nas fémeas,
afetando o comportamento pré e pds-copulatério nos machos (Waddy e Aiken, 1991).
Por exemplo, em espécies de Brachyura das familias Cancridae e Portunidae, a
receptividade em fémeas, quando elas estdo mudadas, favorece o comportamento de
acasalamento nos machos sempre que essas fémeas estejam com o0s ovarios
maduros (Subramoniam, 2016). Por outro lado, em Grapsidae e Ocypodidae, a
receptividade ocorre no periodo de intermuda (condicdo de casca dura) o que favorece
0S processos de competicdo masculina pelas fémeas receptivas (Subramoniam,
2016). Ja em outras espécies, como da familia Majidae, as fémeas sdo continuamente
receptivas, apesar de que sua capacidade de atrair machos depender do estado de

desenvolvimento de seus ovarios (Diesel, 1991).

2.2.2 Monogamia

Definida como o sistema de acasalamento onde um individuo se reproduz
sexualmente com apenas um parceiro do sexo aposto, a monogamia € relatada em
diversas espécies de crustaceos, onde nao necessariamente os machos se envolvem
no cuidado parental (Subramoniam, 2016). Em crustaceos, o acasalamento pode ou
nao estar associado a muda, quando associado, a formacéo de pares heterossexuais
ocorre depois que 0s machos se envolvem na guarda da fémea, quando esta esta
préxima de realizar a muda ou de gerar um novo conjunto de ovos nao fertilizados
(Subramoniam, 2016).

Existem dois tipos de monogamia em crustaceos evidenciados por Wickler e
Seibt (1981): (1) Monogamia sexual (ou genética), que significa a associacao
exclusiva, onde um individuo se reproduz sexualmente com apenas um parceiro do
sexo oposto (De Vasconcelos, 2015; Reichard, 2003); e (2) a monogamia social, onde
existe a associa¢cdo comportamental de longo prazo entre dois adultos heterossexuais
como um sistema social, ndo implicando na reprodugéo exclusiva entre 0s mesmos
(Wittenberg e Tilson, 1980; Reichard, 2003). No primeiro caso, muitas vezes é
necessario a analise de parentesco genético para confirmagéo (Reichard, 2003).
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A forma que a monogamia funciona € bastante diversa dentre os crustaceos.
Em muitos crustaceos, por exemplo, os machos garantem pouco auxilio a parceira
sexual, mas para garantir que ele terd uma parceira de acasalamento, o0 macho
permanece com a fémea apds a inseminacao até ela ficar novamente receptiva, o que
€ chamado de “monogamia de guarda de acasalamento” (Subramoniam, 2016;
Martin, et al.,, 2016). Por outro lado, muitos camarbes, que formam pares
heterossexuais, vivem simbioticamente em outros invertebrados marinhos,
cooperando entre si para garantir a defesa do seu hospedeiro, que € essencial para a
sobrevivéncia e producéo de descendentes (Baeza, 2008). A “monogamia estendida”
€ outro exemplo, onde os machos formam pares com fémeas até a mesma passar
pelo processo de muda (Martin et al., 2016; Subramoniam, 2016). Nesse meio tempo,
ocorre competicao entre 0os machos para protecdo de sua parceira. Porém, ndo existe
fidelidade masculina nesse caso, abandonando sua parceira caso haja fémeas em
processo de muda nas proximidades (Subramoniam, 2013).

O sistema de acasalamento monogamico é bastante conhecido em diversos
grupos de crustaceos, como o0s isépodes, estomatdpodes, camardes carideos e
caranguejos, muitos dos quais vivem associados a outros invertebrados marinhos,
como recifes de corais, esponjas e equinodermos (Correa e Thiel, 2003; Cothran e
Thiel, 2020; Martin et al., 2016; Subramoniam, 2013). Em estomatopodes, por
exemplo, a monogamia pode estar envolvida com o alto custo na constru¢do de
galerias, além de alto risco predatério em se movimentar entre elas. Por exemplo,
Lysiosquilla maculata (Frabricius, 1793), que forma pares heterossexuais dentro de
galerias, onde permanecem juntos por meses até a morte de um dos pares (Ahyoung
et al., 2017; Oya, et al., 2022). No caranguejo-ervilha Holotheres halingi (Hamel, Ng &
Mercier, 1999), existe uma associacdo parasitica no trato respiratério do holuturéide
Holothuria scabra (Jaeger, 1833), na qual a formacao de pares heterossexuais impede
a entrada de outros machos, sendo, portanto, permanente (Hamel et al., 1999). Ja nos
camardes carideos, a monogamia evoluiu atraves da fidelidade entre os sexos para
permanecer, defender e compartilhar um refagio especifico (Subramoniam, 2016). Em
espécies do género Alpheus, por exemplo, existe uma extensdo no tempo em relacéo
a guarda da parceira pelo macho, que abrange todo ciclo reprodutivo feminino (Bauer,
2004). Alem disso, as baixas densidades populacionais, a distribuicdo dos refugios e
altas taxas de predacéo séo determinantes para limitar os encontros entre machos e

fémeas extra-par (Thiel e Baeza, 2001).
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2.2.3 Monogamia social

Diferente da monogamia genética (verdadeira monogamia), onde a associag¢éo
entre machos e fémeas ocorre de forma exclusiva, a monogamia social € definida por
Wickler e Seibt (1981) como o vinculo de acasalamento, ndo necessariamente
exclusivo, que € sustentado ao longo de uma estacdo de acasalamento ou que se
estende por toda a vida do animal. Nesse tipo de associacao, que € muito mais comum
gue a monogamia genética, pode existir o envolvimento com coépulas extra-par,
portanto as espécies podem ser consideradas geneticamente poligamicas (Reichard,
2003).

A monogamia social evoluiu diversas vezes em uma grande quantidade de
taxons animais, o0 que inclui insetos, peixes, anfibios, mamiferos, aves e crustaceos
(Lack, 1968). Varias hipoteses foram desenvolvidas para explicar a evolucdo da
monogamia social, como € o caso do cuidado parental, possuindo um papel
importante para a formacdo desse sistema de acasalamento (Baeza e thiel, 2007;
Kleiman, 1977; Lack, 1968). Porém, esse fato ndo se aplica aos decapodes marinhos,
onde apenas as fémeas cuidam dos ovos fertilizados, e nenhum dos parceiros
possuem cuidado parental com as larvas (Subramoniam, 2016). A hip6tese da
cooperacao territorial € outra explicacdo para a evolugdo da monogamia social,
corroborada pelo fato de a maioria das espécies monogamicas serem territoriais
(Emlen e Oring 1977; Hixon, 1987; Wickler e Seibt, 1981). A cooperagdo traz
beneficios para ambos os sexos, diminuindo, por exemplo, o risco de serem expulsos
por intrusos, tal como é observado em Alpheus armatus Rathbun, 1901 (Asakura,
2009; Knowlton, 1980). Além disso, existe a hipétese de guarda estendida do parceiro,
onde a monogamia social pode resultar de machos que guardam fémeas durante um
ou varios ciclos reprodutivos (Kleiman 1977; Wickler e Seibt, 1981). Por exemplo, em
Alpheus heterochaelis Say, 1818, as fémeas se tornam receptivas apenas algumas
horas apdés a muda, resultando em uma protecdo prolongada pelo macho,
maximizando as oportunidades de acasalamento (Rahman et al., 2003).

Outra explicacdo para a evolucdo da monogamia social em crustaceos é a
partir da associagdo simbidtica existente entre camarbes carideos e outros
invertebrados marinhos, como equinodermos, corais e esponjas (Bauer, 2007; Bauer

e Thiel, 2011). Por exemplo, camardes do género Synalpheus e Lysmata possuem
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um estilo de vida simbiotico, com a maioria praticando a monogamia social (Bauer,
2007). Baeza e Thiel (2007), em continuidade, previram que a monogamia evoluiu
guando o0s hospedeiros sao pequenos (sustentando poucos individuos) e
relativamente raros, além de existir alto risco de predacdo. Nessas circunstancias, 0s
movimentos entre os hospedeiros sdo restritos, ocorrendo a monopolizacdo dos
hospedeiros pelos pares heterossexuais, permitindo maximizar o sucesso reprodutivo
do casal (Bauer, 2007; Subramoniam, 2016). Tal hipotese foi apoiada por Baeza
(2008) através de um estudo realizado com a espécie Pontonia margarita Smith in
Verrill, 1869, camarao que realiza simbiose com a ostra Pinctada mazatlanica (Hanley,
1856). Os machos dessa espécie habitam individuos hospedeiros com uma Unica
fémea por um longo periodo de tempo, envolvendo um ou varios ciclos reprodutivos,
sendo, portanto, considerado socialmente monogamico (Baeza, 2008). Outra espécie
simbidtica, como o grapsideo Planes minutus (Linnaeus, 1758), se associa com
tartarugas-marinhas da espécie Caretta caretta (Linnaeus, 1758), formando pares
heterossexuais (Pfaller et al., 2014). A tartaruga-marinha hospedeira ndo suporta mais
de dois caranguejos, além do macho ndo abandonar a fémeas apés a copula, o que
pode facilitar a evolucdo de monogamia social nesse grupo (Pfaller et al., 2014;

Subramoniam, 2016).

2.2.4 Poligamia

A poligamia é definida como o sistema de acasalamento onde ao menos alguns
individuos possuem multiplos parceiros (Del Claro, et al., 2009). Segundo Emlen e
Oring (1977), a abundancia e distribuicdo de recursos e de fémeas receptivas no
espaco e no tempo sao potenciais determinantes ambientais para a poligamia. Nos
crustaceos, a poligamia também ocorre dependendo de outros fatores, como a
competicdo espermatica e guarda de acasalamento pré e pos-copulatéria por machos,
além da escolha feminina (Eberhard, 1996; Parker, 1970). A poligamia é relatada em
diversos grupos de crustaceos, sendo comumente reportado entre crustaceos
malacostracos (Subramoniam, 2016). Por exemplo, o isdpode Ligia dentipes Budde-
Lund, 1885, que mesmo na existéncia de guarda de parceiro, é reportado poligamia
(Santhanakumar et al., 2014). Os machos entéo, ao copularem com as fémeas, saem
imediatamente em busca de outras fémeas receptivas (Santhanakumar et al., 2014).

No caranguejo-ervilha Dissodactylus primitivus Bouvier, 1917, tanto os machos quanto
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as fémas se movem entre os hospedeiros para procurar parceiros (De Bruyn et al.,
2009). Outro exemplo ocorre em Ucides cordatus (Linnaeus, 1763), caranguejo em
que o comportamento poligamico ocorre por acasalamento forgado, através do uso
dos pereidépodos nos machos para subjugar as fémeas (Baggio etal., 2011). O sistema

de acasalamento poligamo é classificado em poliginia, poliandria e poliginandria.

2.2.4.1 Poliginia

A poliginia é um tipo de poligamia que tem por definicdo a relacéo existente de
um unico macho com duas ou mais fémeas, sendo considerado o sistema de
acasalamento mais comum entre 0S organismaos, pois permite maximizar 0 sucesso
reprodutivo de ambos os sexos (Del Claro, et al., 2009). Os machos aumentam seu
sucesso reprodutivo acasalando com diversas fémeas, enquanto que as fémeas
aumentam seu sucesso reprodutivo aumentando o numero de ovos que S&o
produzidos sem precisar realizar multiplas copulas (Reynolds, 1996). A poliginia
ocorre em condi¢cdes onde fémeas estéo dispersas no espaco e os machos competem
entre si para o acesso as fémeas receptivas na populacéo, induzindo forte selecao
sexual para estruturas de combate nos machos (Emlen e Oring, 1977). ApGs o
acasalamento, os machos entdo abandonam as fémeas e retornam o processo de
busca e competicdo por mais parceiras (Bauer e Thiel, 2011).

A poliginia baseada em competicdo centrada na fémea e nos recursos é
bastante comum dentre os crustaceos (Cothran e Thiel, 2020; Del Claro, et al., 2009;
Martin et al., 2016; Subramoniam, 2016). Para tal, a selecdo de certos tracos
morfolégicos, como aqueles relacionas as interagfes agonisticas, aumentam o
potencial para machos monopolizarem o0 acesso aos recursos (incluindo fémeas)
através da competicdo macho-macho (Andersson, 1994). Dessa forma, muitos
crustaceos, principalmente os decapodes, apresentam um forte dimorfismo sexual
tanto em relacdo ao tamanho do corpo, quanto pelos quelipodos (Baeza e Hernaez,
2015; Correa e Thiel, 2003; Jodo e Hernaez, 2021; Peir0 et al., 2012). Por exemplo,
nos lagostins, os machos possuem quelas maiores em comparagado as fémeas, que
séo selecionados sexualmente para a competi¢céao intrasexual (Subramoniam, 2016)
Outros exemplos reportados na literatura sdo o caranguejo aranha Inachus
phalangium (Fabricius, 1775) e o camardo da familia Alpheidae, Arete indicus

Coutiere, 1903, que possuem um dimorfismo sexual marcante, com machos
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apresentando quelas altamente desenvolvidas, utilizadas para o combate (Diesel,
1986; Nakashima, 1987). A poliginia de defesa do hospedeiro também & comum,
variando o sistema de acasalamento de acordo com as caracteristicas do hospedeiro
(Subramoniam, 2013). Por exemplo, no isdpode Paracerceis sculpta (Holmes, 1904),
um unico macho protege a entrada do seu hospedeiro, garantindo a habitacdo de

varias fémeas nas quais ele pode copular (Shuster, 1987).

2.2.4.2 Poliandria

Nesta forma de poligamia, uma Unica fémea se relaciona com dois ou mais
machos (Del Claro et al., 2009). A poliandria parece ser particularmente difundida em
decéapodes (por exemplo, lagostins, lagostas, caranguejos, camardes), mas também
€ conhecida de outros grupos, como isOpodes, anfipodes e alguns copépodes
(Dennenmoser e Thiel, 2015; Johnson, 1982; Moreau et al., 2002; Todd et al., 2005).
Por exemplo, no lagostim Austropotamobius pallipes (Lereboullet, 1858), as fémeas
acasalam com até cinco machos (Ingle e Thomas, 1974). As consequéncias da
poliandria foram estudadas principalmente da perspectiva dos machos, que podem
responder a competicdo espermatica (Duffy e Thiel, 2007; Galeotti et al., 2008). Por
exemplo, monitorando a receptividade feminina, guardando o parceiro de forma pré e
poés-copulatéria, vedando o trato reprodutivo da fémea com tampdes de esperma,
diluindo o esperma de competidores com aumento na quantidade de esperma, ou
removendo parcialmente o esperma de machos anteriores (Duffy e Thiel, 2007;
Galeotti et al., 2008).

Em espécies com estagios ontogenéticos masculinos, ocorre comumente 0
acasalamento mdultiplo através da poliandria de conveniéncia (Subramoniam, 2016).
A hipétese de poliandria de conveniéncia prevé que as fémeas irdo aceitar copulas
dispensaveis no momento em que o custo de repelir as tentativas de acasalamento
do macho sdo maiores que os custos de acasalamento (Rowe, 1992). E uma
poliandria bastante comum em espécies onde as fémeas receptivas sofrem frequente
“assédio” de machos na populacao, recebendo esperma de varios machos, inclusive
dos indesejados (Thiel e Hinojosa, 2003). Porém, nesse processo, as fémeas podem
escolher o esperma de machos preferidos para fertilizar seus ovos (Rowe, 1992).

Por exemplo, Thiel e Hinojosa (2003) observaram o caso de poliandria de

conveniéncia na fémea do camarao carideo Rhynchocinetes typus H. Milne Edwards,
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1837. Esses camardes encontram-se em diferentes estagios ontogenéticos, que
diferem entre si quanto suas capacidades morfolégicas e fisiologicas (Correa et al.,
2003; Thiel e Hinojosa, 2003). A fémea tem preferéncia por machos que se encontram
no estagio ontogenético denominado ‘robustus’, considerados dominantes, que
possuem um maior potencial para defender a fémea e fertilizar toda a ninhada (Correa
et al., 2003; Subramoniam, 2016; Thiel e Hinojosa, 2003). Apesar dessa preferéncia,
as fémeas podem aceitar, por conveniéncia, espermas de machos em estagios
denominados ‘typus’ (Subramoniam, 2016). Porém, as fémeas podem atrasar a
desova ou remover os espermatéforos de machos ‘typus’, de forma a fertilizar sua
ninhada com espermas de machos mais aptos (robustus) (Bauer, 2004). Outros
exemplos de poliandria em crustaceos sao frequentes na literatura, como é o caso do
lagostim Faxonius rusticus (Girard, 1852), onde a fémea tende a evitar tentativas de
acasalamento de machos com menores quelas, preferindo os com quelas maiores
(Snedden, 1990). No caranguejo azul Callinectes sapidus Rathbun, 1896, as fémeas
possuem preferéncias de acasalamento com machos maiores, resistindo as tentativas
de acasalamento por machos pequenos (Jivoff e Hines, 1998). No isépode Lirceus
fontinalis Rainesque, 1820, as fémeas possuem capacidade de perceber as condicdes
dos machos, tendendo a preferir aqueles que possuem as melhores condicGes
(Sparkes et al., 2000). Por fim, no camarao escavador Callichirus islagrande (Schmitt,
1935), foi evidenciado um caso de poliandria através do uso de marcadores
moleculares, onde foi determinado que as massas de ovos das fémeas sao fertilizadas

por multiplos machos (Bilodeau et al., 2005).

2.2.4.3 Poliginandria

A poliginandria envolve vinculos de dois ou mais companheiros em ambos 0s
sexos que, segundo Subramoniam (2013), evoluiu em crustaceos a partir do “sistema
de busca pura de acasalamento”. Esse sistema € comum de ocorrer em organismos
que habitam hospedeiros complexos capazes de suportar muitos simbiontes, com
machos e fémeas se movendo livremente entre os hospedeiros (Cothran e Thiel,
2020; Subramoniam, 2016). Os machos, que sdo menores e mais ageis que as
fémeas, maximizam seu sucesso reprodutivo vagando entre os hospedeiros em busca
de fémeas, ndo havendo guarda do hospedeiro ou monopolizacdo pelos machos

(Subramoniam, 2016). Outro exemplo é no caranguejo porcelanideo Allopetrolisthes
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spinifrons (H. Milne Edwards, 1837), que depois de encontrar fémeas receptivas, 0s
machos acasalam e abandonam a fémea imediatamente para continuar procurando
por outras na populagcdo (Baeza e Thiel, 2000). Simultaneamente, o acasalamento
multiplo de fémeas também ocorre devido a escolha da fémea ou a coergdo do macho
(Subramoniam, 2016). Por exemplo, no caranguejo porcelanideo Liopetrolisthes mitra,
(Dana, 1852), que habita um ourigco-do-mar morfologicamente complexo, é observado
poliginandria de busca pura (Baeza e Thiel, 2000). No caranguejo Zebrida adamsii
White, 1847, foi observado outro tipo de poliginandria com fémeas sedentarias, onde
0S machos vagam entre os hospedeiros em busca de fémeas receptivas sem realizar
a guarda da parceira (Baeza e Thiel, 2007; Yanagisawa e Hamaishi, 1986).

Enxames de acasalamento (‘mating swarm’ em inglés) € outro caso especifico
de poliginandria, onde machos e fémeas se agregam para acasalar promiscuamente
e repetidamente, geralmente apresentando vida curta (Cothran e Thiel, 2020). Nesse
caso, os individuos ndo possuem territérios ou outros recursos nNos quais precisam
defender, apresentando proporc¢des sexuais semelhantes e baixa variacao na aptidao,
onde nenhum comportamento agressivo foi relatado (Pearce, 1966). Nos crustaceos,
0S enxames de acasalamento ocorrem na coluna d’agua. Por exemplo, em misideos
e na maioria dos cumaceos é relatado a ocorréncia de enxames plancténicos de
acasalamento (Johnson et al. 2001). Em alguns anfipodes, como no género
Ampelisca, ocorre enxames de acasalamento, com individuos abandonando seus
tubos periodicamente para acasalar na coluna d’agua (Mills, 1967). Porém, o enxame
de acasalamento mais bem descrito ocorrem nos caranguejos-ervilha Tumidotheres
maculatus (Say, 1818) e F. subguadrata, comensais de mexilhdes (Pearce, 1966). Os
individuos dessas espécies abandonam seu hospedeiro e formam enxames de
acasalamento em mar aberto, com o macho morrendo no processo e a fémea
retornando ao hospedeiro para crescer e produzir seus ovos (Kruczynski, 1973).

O acasalamento do tipo ‘Lek’ € um caso especifico de poliginandria, onde os
machos se agregam em determinada localidade para atrair fémeas atraves de suas
caracteristicas sexualmente selecionadas (Cothran e Thiel, 2020; Emlen e Oring,
1977). Paratal, espera-se alto dimorfismo sexual, com machos apresentando grandes
estruturas usadas como armas para defender sua posi¢cdo dentro do Lek (Rowe e
Houle, 1996). Portanto, no acasalamento tipo Lek, a variagdo na aptiddo masculina se
mostra maior do que nos outros tipos de sistemas poliginandricos (como a busca pura

e 0s enxames de acasalamento) (Cothran e Thiel, 2020). Em crustaceos, um dos
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exemplos mais bem estudados no acasalamento tipo Lek sdo os ostracodes
miodocopideos bioluminescentes (Oakley, 2005). Nesse comportamento de
acasalamento, os machos se agregam e iniciam exibicdes visuais para atrair fémeas
durante o crepusculo e o amanhecer (Morin e Cohen, 1991, Gerrish e Morin, 2016).
Nesse sistema, existe um tipo de hierarquia, 0 que € tipico para o acasalamento do
tipo Lek, com alguns machos considerados lideres que sdo acompanhados por seus
seguidores (Shuster e Wade, 2003).

2.2.5 Busca pura

Designado por Wickler e Seibt (1981), a busca pura (‘pure searching’ em inglés)
€ uma estratégia de acasalamento primitiva em crustaceos, onde machos nao
investem energia para realizar guarda da parceira (Bauer, 1986). A busca pura ocorre
através de competicdo de embaralhamento, onde a competicdo de machos por
fémeas é baseada no encontro rapido da parceira e, ap6s a cOpula, retornam para a
procura de mais fémeas (Bauer, 1986; Subramoniam, 2016). Nesse sistema de
acasalamento, ao contrario de outros, a competicdo entre machos néo é baseada na
luta ou defesa da fémea, mas sim através na estratégia utilizada para a busca rapida
de fémeas (Bauer e Thiel, 2011). Para isso, os machos com menores tamanhos
corporais apresentam maior vantagem na procura de fémeas, quando escassas e
dispersas (Bauer e Thiel, 2011). Isso € observado, por exemplo, em copépodes de
vida livre, como Dioithona oculata (Farran, 1913), e em anfipodes de vida livre, como
na familia Epimeriidae e Iphimediidae (Ambler et al., 1991). Outro exemplo é no
camardo peneideo Sicyonia dorsalis Kingsley, 1878, onde os machos, que nédo
competem entre si, s8o menores que as fémeas e possuem pequenos quelipodos
(Bauer, 1996). Porém, sdo as densidades populacionais que determinam as
estratégias utilizadas pelos machos para o encontro de fémeas (Cothran e Thiel, 2020;
Palaoro e Beermann, 2020).

Quando as densidades populacionais sédo altas, ndo ha necessidade de
machos investirem em adaptacdes ou estruturas morfolégicas para a procura de
fémeas (Palaoro e Beermann, 2020). Além disso, os individuos podem formar
agregacdes de acasalamento, chamadas de “reprodugéo explosiva”, no momento em
gue possa existir receptividade feminina sincronizada (Belk, 1991; Wiman, 1981). Com

isso, por nao precisarem percorrer grandes distancias, o dimorfismo sexual é
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geralmente reduzido (Palaoro e Beerman, 2020). Porém, as fémeas podem ser, em
meédia, maiores, pois 0 seu sucesso reprodutivo esta relacionado ao numero de ovos
que produzem (Belk, 1991; Wiman, 1981). Diferentemente, os machos tendem a ser
ligeiramente menores, sendo, portanto, capazes de se mover mais rapidamente pela
agua na procura de parceiras (Blanckenhorn, 2000). Um exemplo de formacéo de
agregac0des ocorre no género Artemia. Em Artemia, os machos formam agregacodes,
com as fémeas se juntando aos machos quando estéao receptivas (Belk, 1991; Wiman,
1981). Apés a copula bem-sucedida, os machos continuam em busca de novas
parceiras (Pearse 1913; Wiman, 1979).

Em contraste, com densidades populacionais menores, se torna dificil o
encontro de novas parceiras sexuais (Palaoro e Beermann, 2020). Portanto, os
machos maximizam seu sucesso reprodutivo com menores tamanho corporais, além
da presenca de 0rgaos sensoriais para detectar fémeas (Palaoro e Beermann, 2020).
Por exemplo, em algumas espécies de camarfes, os machos apresentam estruturas
sensoriais nas antenas para detectar rapidamente fémeas receptivas (Bauer e Martin
1991, Bauer e Caskey, 2006). Outro exemplo séo os anfipodes do género Bathyporeia
e da familia Lysianassidae, que apresentam antenas e/ou olhos alargados para
auxiliar na procura rapida da fémea (Borowsky 1986, 1991; Conlan, 1991; Moore,
1981). Em alguns copépodes, os machos possuem estetascos nas antenas para
detectar feromonios e sinais hidrodinamicos (Boxshall, 1998; Hirst e Kigrboe, 2014;
Kigrboe, 2007).

Apesar da competicdo intrasexual entre machos que possuem um
comportamento de busca pura ser rara, € comum ocorrer a competicdo espermatica
(Palaoro e Beermann, 2020). Por exemplo, em camardes dendobranquiados, como
Penaeus e Rimapenaeus, ocorre a utilizacao de tampdes de esperma para evitar que
outros machos copulem com as fémeas (Asakura, 2009; Bauer, 1991, 1996; Bauer e
Min, 1993; Fuseya, 2006). Além disso, as fémeas podem armazenar espermas,
acasalando com varios machos, resultando em competicdo espermatica (Bauer,
1996). Os machos, por sua vez, aumentam sua aptiddo acasalando com o maximo de
fémeas possiveis, como € o caso dos copépodes dos géneros Calanus e Eurytemora
(Katona, 1975; Marshall e Orr, 1955).

Ademais, mesmo sendo mais comum de ocorrer em espécies de vida livre, a
busca pura também ocorre em parasitas (Cothran e Thiel, 2020). Por exemplo, nos

Brachyura ectoparasitas obrigatdrios de peixes, a busca por fémeas realizadas por
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machos induz propor¢des sexuais mais tendenciosas para as fémeas (Pasternak et
al., 2004). Isso ocorre pois 0s machos, que possuem alta motilidade, ao trocarem de
hospedeiros em busca de fémeas ficam sujeitos a altas taxas de predagéo (Mikheev
et al., 2015).

2.2.6 Guarda de acasalamento

A guarda de acasalamento (‘mate guarding’ em inglés) das fémeas pelos
machos evoluiu em diversos taxons de crustaceos, onde a muda da fémea precede o
acasalamento (Ridley, 1983). Para isso, os machos utilizam da guarda pré-copulatéria
como uma estratégia competitiva a fim de monopolizar a fémea antes da copula
(Cothran e Thiel, 2020). Dessa forma, os machos possuem acesso a fémea até o
momento em que esteja pronta para copular, aumentando seu sucesso reprodutivo
(Grafen e Ridley, 1983). Em crustaceos, o0 comportamento pré-copulatério de guarda
da parceira € comum em decapodes, anfipodes e is6podes (Dick e Elwood, 1990;
Jormalainen e Merilaita, 1995). O beneficio desse comportamento é baseado na
monopolizacdo da fémea no momento em que existe dificuldade de encontros de
parceiras sexuais, que possui uma propor¢ao sexual tendenciosa para os machos na
populacdo (Emlen e Oring, 1977; Parker, 1974). Com as fémeas raras na populacao,
a competicao intrasexual entre machos € intensa, existindo selecdo sexual para o seu
tamanho corporal, que favorecera a guarda da parceira (Subramoniam, 2013). Por
exemplo, nos peracaridos, a proporcdo sexual é fortemente tendenciosa para os
machos, devido a receptividade limitada das fémeas que realizam coépula
(Subramoniam, 2013).

Ridley (1983) afirma que em espécies que possuem proporcdes sexuais
tendenciosas e/ou que apresentam oportunidade restritas para acasalar, possuem um
periodo mais longo de protecdo a fémea em comparacdo as espécies com fémeas
mais abundantes. Por exemplo, no isopode Thermosphaeroma thermophilum
(Richardson, 1897), a guarda de acasalamento foi maior no momento em que a
proporcao sexual estava tendenciosa para os machos (Jormalainen, 1998). Dessa
forma, a guarda de acasalamento pré-copulatéria evoluiu em diversos grupos de
crustaceos, onde existe guarda da parceira ligada a receptividade feminina
(Jormalainen, 2007). Porém, a guarda de acasalamento além da copula também é

presente em crustaceos (Jivoff, 1997). A protecdo pds-copulatoria € documentada, por
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exemplo, em caranguejos da familia Portunidae e Cancridae, que exibem guarda pos-
copula, acasalando com a fémea apds a muda da mesma, sendo considerado um

comportamento para evitar a competicdo espermatica (Jivoff, 1997).

2.3 Indicativos dos sistemas de acasalamento

A evolugdo dos sistemas de acasalamento no reino animal teve por
consequéncia a producdo caracteristicas ecoldgicas e morfolégicas que podem ser
utilizadas como indicativos para inferir o comportamento reprodutivo dos organismos
(Correa e thiel, 2003). Em crustaceos, observacées comportamentais diretas podem
ser utilizadas. Porém, principalmente em espécies que possuem estilo de vida
simbidtico, em especial com habito de vida fossorial (por exemplo, camardes
escavadores), o comportamento reprodutivo e, consequentemente, 0os sistemas de
acasalamentos sdo pouco documentados (Hernaez et al., 2022). Para isso, indicativos
como organizacao social (estilo de vida solitario, em pares ou em agregacfes de mais
de dois individuos), crescimento relativo, dimorfismo sexual no tamanho do corpo e
quelipodos, proporcdo sexual e acasalamento seletivo podem ser utilizados para
inferir o sistema de acasalamento em crustaceos (Candisani et al., 2001; Bilodeau et
al., 2005; Hernaez et al., 2021; Shimoda et al., 2005). Sao a partir desses indicativos
de observacao indireta que permitiram gerar conhecimento sobre as consequéncias
evolutivas que os sistemas de acasalamento produziram nesses organismos (Hernaez
et al., 2022).

2.3.1 Organizacgéao social

A organizacdo social é um indicativo de sistema de acasalamento que se refere
a como os organismos estdo distribuidos em uma populacdo. Em crustaceos, a
organizacao social & bastante estudada em organismos que desenvolveram um estilo
de vida simbidtico, apresentando uma diversidade quanto ao padrdo de uso do seu
hospedeiro (Peird et al., 2012). A distribuicdo dos organismos que vivem em
hospedeiros, pode variar a depender da espécie: vivendo solitariamente, em pares
heterossexuais e em agregacdes de mais de dois individuos (Peir0 et al., 2012). Em
espécies que sdo monogamicas, a formacédo de pares heterossexuais € a unidade

social mais frequentemente observada na populagéo, com casais passando longos
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periodos de tempo juntos (Baeza, 1999, 2008; Hernaez et al., 2022; McDermott,
2005). Por exemplo, em espécies monogamicas, como 0 caranguejo-ervilha A.
transversalis, e o camardo Pontonia manningi Fransen, 2000, a formacédo de pares €
invariavelmente heterossexual e ocorre a longo prazo em seus respectivos
hospedeiros, indicando que sdo espécies socialmente monogamicas (Baeza, 1999;
Baeza et al., 2016). Em espécies poligamicas, no entanto, é observada uma
organizagao social baseada em uma maior frequéncia de organismos solitarios e/ou
em agregacdes de mais de dois individuos (Baeza e Herndez, 2015; Jodo e Herndez,
2021). Por exemplo, no caranguejo-ervilha P. valdiviensis, é observado individuos
habitando seu hospedeiro de forma solitdria e em pequenos grupos de até 4
individuos, com fémeas solitarias ovigeras (Baeza e Hernaez, 2015). A presenca de
fémeas solitarias carregando ovos € um indicativo de que os machos transitam entre
seus hospedeiros em busca de fémeas receptivas, abandonando-as a curto prazo

apos a inseminacao (Baeza e Hernaez, 2015).

2.3.2 Dimorfismo sexual e crescimento relativo

A selecdo sexual pode ser mediada tanto pela selecéo intrasexual (isto é,
competicdo entre machos) quanto pela selecéo intersexual (isto €, escolha feminina)
(Jones e Ratterman, 2009). Intensidades diferentes de selecdo sexual entre 0s sexos
podem resultar em dimorfismo sexual, que é a presenca de diferencas morfolégicas
de caracteres entre 0s sexos da mesma espécie, além dos érgaos sexuais (Jones e
Ratterman 2009; Thornhill e Alcock 1983). Em crustdceos, as consequéncias
evolutivas para o dimorfismo sexual foram estudadas de forma abrangente por Correa
e Thiel (2003), que vieram determinar que as espécies monogamicas vivem em pares
heterossexuais dentro de refugios e exibem um baixo grau de dimorfismo sexual. Pelo
contrario, nas espécies poligamicas, a maioria sao de vida livre e o dimorfismo sexual
€ marcante tanto a nivel da carapaca como dos quelipodos, estes ultimos utilizados
pelos machos na defesa do territério ou durante a competicdo contra outros pela
monopolizacdo de fémeas receptivas (Correa e Thiel, 2003). Por exemplo, no
caranguejo-ervilha Austinixa aidae (Righi,1967), a presenca de dimorfismo sexual
para o tamanho do quelipodo é um indicativo de competi¢cdo intrasexual entre os
machos (Peir6 et al., 2012). Diferentemente, em A. transversalis, uma espécie

monogama de caranguejo-ervilha, € observado um baixo dimorfismo sexual para o
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guelipodo, indicando baixa selecdo sexual para esta estrutura e, consequentemente,
uma baixa competicao intrasexual (Baeza, 1999).

O crescimento relativo € um indicativo frequentemente utilizado para se inferir
o0 sistema de acasalamento de uma espécie. Para isso, € analisado se existe diferenga
no crescimento entre duas estruturas relacionadas ao longo do crescimento do animal.
Estruturas que estdo sob acdo da selecdo sexual geralmente apresentam um
crescimento alométrico positivo (Eberhard et al., 2018). Um exemplo séo as estruturas
gue séo utilizadas como armas, que geralmente apresentam alometria positiva, sendo
desproporcionalmente grandes em relacédo ao tamanho do corpo do animal (Eberhard
et al., 2018). Essas estruturas sdo comumente utilizadas para competicéo intrasexual
para 0 acesso ao parceiro reprodutivo, o que é observado em espécies poligamicas.
Por exemplo, machos do caranguejo-ervilha A. patagoniensis apresentam alometria
positiva para o quelipodo em comparacéo ao tamanho corporal, 0 que € associado a

selecéo sexual através da competicdo macho-macho (Jodo e Hernaez, 2021).

2.3.3 Proporgao sexual

A proporcao sexual operacional foi definida por Emlen e Oring (1977) como a
proporcdo de machos e fémeas que estédo reprodutivamente ativos no espacgo e no
tempo. A proporgdo sexual é uma medida frequentemente utilizada na literatura para
se inferir a intensidade da selecdo sexual e, consequentemente, a intensidade e
direcdo da competicdo entre parceiros (Emlen e Oring, 1977). Portanto, é um
indicativo bastante utilizado para se inferir o sistema de acasalamento em crustaceos
(Alves et al., 2021; Correa e Thiel, 2003; Herndez et al., 2022; Jodo e Hernaez, 2021).

Em crustaceos, a maioria dos autores concordam que geralmente a proporcéo
sexual operacional é fortemente tendenciosa para os machos (> numero de machos
que fémeas) na populagéo (Correa e Thiel, 2003). Essa ideia é apoiada pela suposi¢ao
de que os machos de espécies poligamicas estdo na maior parte do tempo preparados
para combates, enquanto as fémeas possuem limitacbes em suas taxas reprodutivas,
estando receptivas de forma assincrona (Correa e Thiel, 2003). Com isso, ocorre a
competicdo intrasexual entre machos para o acesso de fémeas receptivas escassas
na populacdo (Emlen e Oring, 1977). Por exemplo, no caranguejo-ervilha A.

patagoniensis, a propor¢cao sexual enviesada para os machos é indicativo de que

estes estdo em busca de fémeas receptivas (Jodo e Hernaez, 2021).
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Em contraste, a proporcdo sexual enviesada para as fémeas (> numero de
fémeas que machos) também é frequente em espécies de crustaceos. Por exemplo,
no caranguejo-ervilha P. valdiviensis, a propor¢cdo observada para as fémeas na
populacdo € um indicativo de que machos estdo vagando em busca de fémeas,
provavelmente estando mais suscetiveis a maiores taxas de mortalidades por
predadores (Baeza e Hernaez, 2015).

Propor¢cdes sexuais similares, no entanto, sdo encontrados em populacdes de
decapodes que exibem um sistema de acasalamento monogamico (Correa e Thiel,
2003). Nesse cenario onde a propor¢cdo entre 0os sexos adultos é equilibrada, a
selecdo sexual e, portanto, a competicdo intrasexual, tende a ser fraca (Andersson,
1994). Por exemplo, no camardo escavador Axianassa australis de Almeida
Rordrigues & Shimizu, 1992, e no camardo-de-estalo Synalpheus brevicarpus
(Herrick, 1891), que sdo espécies monogamicas, a proporcdo sexual ndo é

tendenciosa para nenhum dos sexos (Alves et al., 2021; Hernaez et al., 2022).

2.3.4 Acasalamento seletivo

Também conhecido como homogamia, 0 acasalamento seletivo se refere a
tendéncia de acasalar com um parceiro que apresenta caracteristicas similares,
incluindo tracos morfol6gicos ou comportamentais (Vandengerg, 1972). Este aspecto
€ reportado como um dos indicativos utilizados para inferir o sistema de acasalamento
de algumas espécies de animais (Bauer, 2004; Correa e Thiel, 2003; Crespi, 1989;
Heuring e Hughes, 2020; Jormalainen, 1998; Shuster, 2007; Vandenberg, 1972).

Em crustaceos, o acasalamento seletivo por tamanho € o mais empregado,
sendo definido como a correlacdo entre o tamanho de machos e fémeas (Galipauld et
al., 2013). Por exemplo, uma caracteristica da guarda pré-copulatoria entre os
crustaceos € que machos e fémeas tendem a ser pareados por tamanho: machos
maiores geralmente sdo encontrados com fémeas maiores e machos menores com
fémeas menores (Adams et al., 1987). Segundo Knowlton (1980), pares macho-fémea
geralmente possuem 0 mesmo tamanho em crustaceos monogamicos. Por exemplo,
no camardo escavador A. australis € observado uma alta correlagéo entre o tamanho
de machos e fémeas na populacéo, indicando que a formacao de casais é de longo
prazo (Hernaez et al., 2022).
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Diferentemente, o acasalamento aleatério também € reportado na literatura,
sendo comum em espécies poligamicas (Alves et al., 2017; Jodo e Hernaez, 2021,
Peird et al., 2012). Por exemplo, no caranguejo-ervilha D. crinitichelis, foi observado
uma baixa correlagdo entre o tamanho de machos e fémeas, indicando que a
formacéo de pares nessa espécie nao é a longo prazo (Alves et al., 2017). De fato, é
reportado na literatura que espécies poligamicas, onde os individuos constantemente
alternam entre parceiros sexuais, geralmente existe uma fraca correlagcdo entre o

tamanho de ambos (Alves et al., 2017; Jodo e Hernaez, 2021; Peiro et al., 2012).

2.4 Sistemas de acasalamento nos caranguejos-ervilha

A familia Pinnotheridae, conhecidos popularmente como caranguejos-ervilha,
possuem uma consideravel diversidade de espécies que reflete em sua grande
disparidade quanto ao seu estilo de vida simbidtico e estratégias de acasalamento
(Alves et al., 2017; Baeza e Hernaez, 2015; Jodo e Hernaez, 2021; Peiro et al., 2012).
S&o0 pequenos caranguejos que sdo amplamente distribuidos nos habitats marinhos
costeiros de quase todo o oceano (De Gier e Becker, 2020). Podem viver como
comensais ou parasitas, tanto como endossimbiontes (por exemplo, em bivalves,
gastropodes e ascidias) quanto ectossimbiontes (por exemplo, em varios equindides)
(De Gier e Becker, 2020). Além disso, podem viver dentro de galerias construidas por
outros decapodes (Alves et al., 2017; Baeza e Hernaez 2015; Jodo e Hernéez, 2021;
Peirg et al., 2012). No entanto, a maioria dessas rela¢des simbidticas ainda ndo foram
estudadas em detalhes (McDermott, 2006).

Sdo considerados oOtimos candidatos para explorar as condicdes que
favorecem ou restringem estratégias de acasalamento em crustaceos simbidticos,
com espécies que possuem um estilo de vida monogamico, poligamico (poliginico,
poliandrico e poliginandrico) e, mais particularmente, com um sistema de busca pura
(de Grave et al., 2009; Ng et al., 2008; Palacios-Thell et al., 2009). Os caranguejos-
ervilha, portanto, podem ser Uteis para melhorar nossa compreensdo em relacéo a
evolugcdo dos padrdes de uso dos hospedeiros e estratégias de acasalamento em
invertebrados marinhos que adotaram um estilo de vida simbiético, embora ndo exista
estudos que realizaram observacdes diretas sobre o comportamento dessa familia
(Jo&o e Hernaez, 2021).
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Em sintese, nos crustaceos, e no reino animal de forma geral, a dominancia de
um sistema de acasalamento sobre o outro depende grandemente da taxa de
encontro entre individuos (Alves et al., 2021; Azofeifa et al., 2020; Baeza, 2008; Baeza
et al., 2016; Hernéez et al., 2021, 2022). Isso significa que, em espécies com uma
baixa probabilidade de encontro, o sistema de acasalamento dominante € o
monogamico, enquanto que nas espeécies de vida livre, onde os encontros entre
individuos de sexos opostos sdo mais frequentes, o sistema dominante é o poligamico
(Alves et al., 2021; Azofeifa et al., 2020; Baeza, 2008; Baeza et al., 2016; Herndez et
al., 2021, 2022). A elevada diversidade e plasticidade intra e interespecifica com que
0s sistemas de acasalamento sdo caracterizados, requer um maior esforco cientifico
em prol de melhor compreender o sentido das for¢cas evolutivas que tem operado
sobre a ecologia e morfologia de cada grupo de organismos. Por isso, estudos
examinando a organizacdo social, o crescimento relativo, o dimorfismo sexual, a
propor¢cdo sexual operacional, e o acasalamento seletivo sdo necessarios para
melhorar nossa compreensdo das estratégias reprodutivas em organismos
simbidticos, como é o caso dos caranguejos-ervilha (Alves et al., 2017; Baeza, 1999;

Baeza e Hernaez, 2015; Baeza e Thiel, 2007; Jodo e Hernéez, 2021).
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3 OBJETIVOS

3.1 Objetivo geral

Inferir o sistema de acasalamento (monogamico ou poligamico) no caranguejo-

ervilha Austinixa leptodactyla, fazendo uso de uma série de parametros populacionais.

3.2 Objetivos especificos

e Examinar a organizagao social de A. leptodactyla;

e Avaliar a proporcao sexual da populacao de A. leptodactyla;

e Analisar o dimorfismo sexual de A. leptodactyla;

e Investigar a presenca de acasalamento seletivo de A. leptodactyla;

e Avaliar o padréao de crescimento relativo de A. leptodactyla.
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4 MATERIAIS E METODOS

4.1 Area de estudo e amostragem de caranguejos

O padrao de uso do hospedeiro em A. leptodactyla, simbionte nas galerias de
camardes-fantasma do género Neocallichirus, foi estudado a partir de espécimes
coletados em junho de 2021 na praia de Bitingui (09°06’°37” S, 35°15'55" O),
Japaratinga, Alagoas, regido Nordeste do Brasil (Figura 1A-D). Esta praia se
caracteriza por uma zona entremarés de mais de 500 m de extensédo entre as linhas
de maré baixa e alta, com escassa inclinacdo (<5°) e sedimento de tamanho de grao
médio. Na zona entremarés é comum observar galerias de poliquetas tubicolas e de
camardes-fantasma em cujo interior € possivel encontrar associado aos caranguejos-
ervilha A. leptodactyla, restrita na zona supramareal e A. aidae, restrita na zona

préxima a linha de maré baixa.

Figura 1 — Espécime macho (A) e fémea (B), vista dorsal, do caranguejo-ervilha Austinixa
leptodactyla; zona intertidal em praia de Bitingui (C), regido Nordeste, Brasil, 0 quadro inserido mostra
uma galeria do hospedeiro de Austinixa leptodactyla, o camardo-fantasma do género Neocallichirus;
localizacéo geogréfica da area de estudo (D). Barra de escala: A-C =5 mm.
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Fonte: O autor (2023).
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Os caranguejos-ervilha foram coletados aleatoriamente com a ajuda de uma
bomba de sedimento tipo ‘yabbie’ feita em ago (diametro = 55 mm, comprimento = 100
cm), com o esforgo amostral concentrado na zona de distribuicdo de A. leptodactyla
(ou seja, o supramareal). Para obter dados confiaveis sobre a organizacéo social de
A. leptodactyla dentro das galerias do hospedeiro, cada abertura de galeria em
superficie foi bombeada até cinco vezes (Jodo e Hernaez, 2021). Normalmente, o
sedimento ao redor das galerias entra em colapso apds o segundo ou terceiro
bombeamento; este colapso do sedimento elimina o risco de amostrar a mesma
galeria (unidade de amostragem) mais de uma vez. Durante a amostragem, o
sedimento de cada bombeamento foi depositado numa peneira de malha fina (2 mm
de diametro) e os caranguejos obtidos cuidadosamente separados e colocados em
sacolas plasticas individuais, identificando cada galeria amostrada. Finalmente, o
material coletado foi transportado para o laboratorio de carcinologia da Universidade
Federal de Pernambuco (UFPE), onde foi analisado.

No laboratério, cada caranguejo foi sexado de acordo com a morfologia do
pléon e o numero de pledpodes. Caranguejos machos tém um pléon triangular e um
par de longos e finos pleépodes (gonopddios) na superficie ventral do primeiro
plebmero, enquanto que as fémeas tém um pléon arredondado e quatro longos
ple6podes setosos desde o segundo até o quinto pledbmero (Garth, 1957). Em seguida,
em cada caranguejo foram tomadas as seguintes medidas morfométricas com ajuda
de um estereomicroscoépio (Zeiss Stemi SV-6) equipado com um sistema de analise
de imagem (Zeiss AxioCam MRc5): largura da carapaca (LC, a medida mais ampla
entre as margens laterais da carapaca), comprimento do prépodo do quelipodo
esquerdo e direito (CP) e largura do pléon feminino (LA, a medida mais larga entre as
margens laterais do pléon). Logo, cada fémea foi classificada de acordo com a
presenca ou auséncia de embrides carregados sob o pléon (ovigeras ou nao-
ovigeras). Também, os caranguejos foram classificados como juvenis ou adultos com
base no tamanho da maturidade sexual morfologica calculada (ver mais adiante). Por
fim, os embrides carregados pelas fémeas ovigeras foram classificados em dois
estagios de desenvolvimento: estagio inicial, caracterizado por ovos arredondados
com o vitelo uniforme e sem pigmentos oculares visiveis, e estagio final, caracterizado

por ovos ovoides com pigmentos oculares alongados e pouco visiveis ou olhos
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totalmente desenvolvidos e com o0 embrido com o pléon livre (Baeza e Hernaez, 2015;

Jodo e Hernaez, 2021).

4.2 Organizacao social e proporcao sexual

A organizacao (estrutura e composicao) de A. leptodactyla nas galerias de seu
hospedeiro foi explorada para saber se os caranguejos habitavam ou nao as galerias
solitariamente, aos pares ou em agrega¢cfes compostas por mais de dois individuos,
tal e como tem sido observado em outras espécies de caranguejos-ervilha do género
Austinixa e Pinnixa: A. patagoniensis (Jodo e Hernaez, 2021) e P. valdiviensis (Baeza
e Herndez, 2015). Para este propdsito, foi examinado se a distribuicdo de A.
leptodactyla nas galerias do seu hospedeiro diferiu significativamente de uma
distribuicdo aleatoria, comparando a distribuicdo observada com a distribuicdo de
Poisson (Elliot, 1983). As diferencas significativas entre as distribuicbes foram
examinadas usando um teste de bondade de ajuste do Qui-quadrado (Sokal e Rohlf,
2011). No caso de encontrar uma propor¢cao relativamente grande de galerias
ocupadas por pares de caranguejos, foi examinado se 0s sexos estavam ou nao
distribuidos aleatoriamente entre os pares de caranguejos que habitavam a mesma
galeria. Para isso, foi comparada a distribuicdo observada das categorias sexuais nos
pares de caranguejos com a distribuicdo binomial, na qual foi calculada a distribuigéo
aleatdria esperada dos diferentes sexos de acordo com a propor¢cdo de machos e
fémeas registrada na populacdo total. Da mesma forma que a andlise anterior, as
diferencas entre as distribuicbes empiricas e tedricas foram testadas através de um
teste de bondade de ajuste do qui-quadrado (Sokal e Rohlf, 2011). Adicionalmente,
os tamanhos (LC) dos pares heterossexuais foram submetidos a uma andlise de
regressao e correlacdo de Pearson para provar a provavel existéncia ou ndo de um
processo de selecao de tamanho entre os casais sexualmente pareados.

A proporgcédo sexual da populacdo foi estimada como o numero de machos
dividido pelo numero total de machos e fémeas coletados (Elliot, 1983). A proporcéo
sexual observada foi testada para desvios de uma proporgao sexual esperada de 1:1
usando um teste binomial (Wilson e Hardy, 2002). Da mesma forma, foi calculada a
proporcdo sexual operacional (ou seja, a proporcdo de fémeas receptivas para
machos sexualmente ativos), como uma forma indireta de determinar a intensidade e

a direcao da competicao por parceiros (Emlen e Oring, 1977). Aqui definimos como
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receptivas todas aquelas fémeas que no momento da amostragem tinham atingido a
maturidade sexual morfologica. Para isso, a maturidade sexual morfolégica foi
estimada usando o método de Somerton (1980), incluido na rotina proposta por
Torrejon-Magallanes (2020), o qual é descrito numa se¢édo mais abaixo.

4.3 Dimorfismo sexual e acasalamento seletivo

A ocorréncia de dimorfismo sexual (ou seja, diferenca relativa distinta no
tamanho corporal e quelipodos entre os sexos) em A. leptodactyla foi avaliada
comparando-se a média dos tamanhos corporais (LC) e quelipodos (CP, o valor
méaximo de CP entre o quelipodo esquerdo e direito) entre caranguejos machos e
fémeas, usando um t-teste ou teste U de Mann-Whitney, dependendo se a distribuicéo
dos dados era normal e as variancias entre os conjuntos de dados comparados eram
homogéneas (Zar, 1996).

O acasalamento seletivo é o termo usado para descrever qualquer afastamento
sistematico do acasalamento aleatério ou panmixia (Vandenberg, 1972). O
acasalamento seletivo ou homogamia € a regra entre muitos grupos de animais desde
primatas até crustdceos em que 0S parceiros sexuais tendem a se acasalar com
individuos que sdo um pouco mais semelhantes em personalidade, tamanho e
ornamentacao (entre outros aspectos) do que se esperaria por acaso (Bauer, 2004;
Correa e Thiel, 2003; Crespi, 1989; Heuring e Hughes, 2020; Jormalainen, 1998;
Shuster, 2007; Vandenberg, 1972). Portanto, nesse cenario, espera-se que a escolha
do parceiro em A. leptodactyla, por um ou ambos 0s sexos, seja 0 mecanismo por tras
da estratégia de acasalamento nesta espécie. Com esse propdésito, a relacdo entre o
tamanho coporal de machos e fémeas foi examinada através de uma andlise de
regressao linear e de correlacédo de Pearson, previa demonstracdo dos pressupostos
de normalidade e homocedasticidade de variancas (Zar, 1996). Quando o
apareamento foi seletivo, foi esperado que a relacédo de LC entre machos e fémeas
fosse significativa (P < 0,05).

4.4 Fases ontogenéticas e crescimento alométrico

Conforme mencionado, os individuos foram classificados como juvenis ou

adultos usando a biblioteca ‘sizeMat’ proposta por Torrejon-Magallanes (2020),
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incluida no ambiente R (R Core Team, 2020). Essa analise de classificacao é baseada
na Analise de Componentes Principais (PCA) com duas variaveis alométricas (x:
varidvel independente, y: varidvel dependente) em base logaritmica, permitindo o
reconhecimento de dois grupos que representariam juvenis e adultos. Em seguida,
cada camarao foi atribuido a cada grupo usando um procedimento de classificacao
hierarquica (cluster hierarquico com método de aglomeracao: 'Ward.D' e a medida de
distancia: ‘euclidiana’) (Corgos e Freire, 2006). Em seguida, a partir dos resultados da
classificacdo, realizou-se uma andlise discriminante (linear) para obter uma funcéo
discriminante que permitisse classificar qualquer individuo como juvenil ou adulto com
base nas variaveis X e Y. Por fim, a fungao ‘classificar maduro’ retornou um objeto da
classe ‘classificar’, com as variaveis alométricas ‘X’ (independente) e ‘y’ (dependente),
e a classificacdo dos caranguejos como juvenis (cédigo = 0) ou adultos (codigo = 1).
A estimativa do tamanho da maturidade sexual morfoldgica foi realizada com a funcéo
‘morph_mature’, incluida na biblioteca ‘sizeMat’, a qual usa uma abordagem logit
(frequentista ou bayesiana). O tamanho em 50% de maturidade (Lso) € estimado como
o comprimento em que um espécime escolhido aleatoriamente tem 50% de chance
de estar maduro, seguindo o processo indicado por Somerton (1980).

A regressao entre o tamanho do quelipodo e do corpo pode ser diferente entre
machos e fémeas de decépodes se eles crescerem de forma diferente. Para testar
isso, realizamos uma andlise de crescimento relativo e, posteriormente, uma analise
de covariancia (ANCOVA) comparando o padrao de crescimento de machos e fémeas
durante a fase poés-larval (isto €, da fase juvenil a fase adulta). Consideramos as
alteracdes morfolégicas como alometria ontogenética devido que o crescimento foi
medido durante toda a fase pds-larval (ver Pélabon et al., 2014). Para este propdésito,
primeiro foi examinada a relagdo entre o comprimento do quelipodo (CP), escolhendo
o valor maximo de CP entre o quelipodo esquerdo e direito, e a largura da carapaca
(LC) dos caranguejos usando o modelo alométrico Y = a x Xb (Hartnoll 1978, 1982).
A inclinacéo (b) da regresséo linear de minimos quadrados logaritmizada (log—log)
representa a taxa de aumento exponencial (b > 1) ou diminui¢do (b < 1) do prépodo
com uma unidade de aumento no tamanho corporal (LC) dos caranguejos. Foram
usados testes t separados para examinar se a inclinacdo estimada da relacéo entre
CP e LC para machos e fémeas desviou da razéo isométrica esperada (b = 1) (Zar,
1996). Em seguida, foi realizada uma ANCOVA para testar se CP diferiu entre os

sexos, incluindo LC como uma covariavel (Sokal e Rohlf, 2011). Se a ANCOVA
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detectou um efeito significativo da interacéo entre sexo e LC nos diferentes padrées
de crescimento aqui estudados, pode-se concluir que machos e fémeas de A.

leptodactyla crescem de forma diferente.
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5 RESULTADOS

5.1 Organizacao social e proporcao sexual

A organizacao social do caranguejo-ervilha A. leptodactyla estava caracterizada
por habitos solitarios e em pares (Tabela 1). Considerando todos os caranguejos
coletados nas 192 galerias amostradas, o nUmero de caranguejos por galeria variou
entre 0 e 2 (média + DP = 0,67 + 0,70 galeria caranguejo™?); das quais 46%, 41% e
13% das galerias amostradas eram compostas por galerias vazias, ocupadas por um
individuo solitario e galerias habitadas por pares de caranguejos, respectivamente. A
distribuicdo de A. leptodactyla nas galerias do seu hospedeiro seguiu uma distribuicéo
aleatoria discreta de Poisson (teste qui-quadrado de bondade de ajuste: x* = 7,70, gl
=4, p = 0,103), mostrando que a distribuicdo dos caranguejos dentro das galerias foi
aleatéria. Em particular, o nUmero de galerias abrigando caranguejos solitarios e em
pares foi maior do que o numero esperado pelo acaso; solitarios: 79 vs. 66
caranguejos por galeria; em pares: 25 vs. 22 caranguejos por galeria (Figura 2A).

Das galerias ocupadas por apenas um caranguejo, 38 (23% dos quais foram
machos juvenis) e 41 (61% das quais eram fémeas juvenis) foram machos e fémeas,
respectivamente (Tabela 1). Das fémeas solitarias, 88% foram fémeas portando
embrides em diferentes estagios de desenvolvimento. Um total de 25 galerias
abrigaram 2 caranguejos (n = 50 caranguejos). Destas galerias, foram encontrados
pares de caranguejos de A. leptodactyla em todas as combinacdes possiveis (macho
+ fémea; macho + macho; fémea + fémea) dentro da mesma galeria (Figura 2B). No
entanto, a maioria dessas combinacdes foi entre um caranguejo macho e um
caranguejo fémea. De fato, um total de 20 (80%) desses pares eram casais
heterossexuais, com 13 de todos os pares heterossexuais incluindo uma fémea
ovigera com embrides nos estagios de desenvolvimento inicial (n = 7) e tardio (n = 6).
Levando em consideracdo a distribuicdo binomial, o numero de galerias abrigando
pares heterossexuais esperado pelo acaso seria 12; portanto, 0s caranguejos
formando pares macho-fémea foram encontrados com mais frequéncia do que o

esperado pelo acaso (Figura 2B).
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Figura 2 — Organizacao social em Austinixa leptodactyla na praia de Bitingui, Alagoas, regiao
Nordeste de Brasil. (A) Distribuicdo de caranguejos por galeria; a frequéncia observada de
caranguejos dentro das galerias do seu hospedeiro ndo diferiu significativamente de uma distribuicdo
aleatéria discreta de Poisson. (B) Distribuicdo de cada sexo nos pares encontrados dentro das
galerias; a frequéncia observada de pares heterossexuais diferiu significativamente da esperada pelo

acaso conforme a distribuicdo teérica binomial.
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Fonte: O autor (2023).

Tabela 1 — Distribuicdo dos sexos (machos e fémeas) e estagios ontogenéticos (juvenis e adultos) de

Austinixa leptodactyla dentro das galerias do seu hospedeiro.

Numero de Juvenil Adulto
Categoria
machos/fémeas macho/fémea (%) macho/fémea (%)
Solitario 38/41 9/25 29/32
Pares homossexuais 4/6 3/2 1/4
Pares heterossexuais 20/20 3/2 17/18

Fonte: O autor (2023).
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Um total de 62 machos e 67 fémeas (29 das quais eram fémeas com embrides
em estagio inicial e final de desenvolvimento) foram obtidos das galerias amostradas.
A proporcao sexual total desta populacdo néo diferiu significativamente da igualdade
tedrica 1.1 (teste qui-quadrado de bondade de ajuste: machos : fémeas = 0,81:1,00,
x> = 0,19, gl = 1, P = 0,660). Considerando apenas os individuos sexualmente
maduros, a proporcao sexual operacional apresentou uma relacdo inversa com
relacdo a populagdo total, com mais machos maduros que fémeas maduras
(1,00:0,81, x> = 0,95, gl = 1, P = 0,329), porém sem diferencas significativas em

relacdo a igualdade.

5.2 Dimorfismo sexual e acasalamento seletivo

O tamanho corporal total (LC) dos caranguejos machos e fémeas variou,
respectivamente, de 2,4 a 8,7 mm (5,9 + 1,8 mm) e de 2,4 a 8,7 mm (6,0 £ 1,8 mm).
O LC médio da populagdo néo diferiu estatisticamente entre machos e fémeas (teste
t ndo pareado, variancias homogéneas: ti27 = -0,28, P = 0,778), indicando auséncia
de dimorfismo sexual quanto ao tamanho corporal em A. leptodactyla. Apesar disso,
as fémeas foram maiores que os machos. No geral, o tamanho do quelipodo maior
masculino (CP) variou de 0,7 a 3,0 mm (1,9 £ 06,3 mm, N = 58) e das fémeas de 0,7
a2,7mm (1,8 £0,5mm, N = 64), sendo o dos machos maior que o das fémeas, porém
sem diferencas significativas entre as médias de cada sexo (teste t ndo pareado,
variancias homogéneas: tizo = 1,35, P = 0,277). Em ambos os casos, a tendéncia se
manteve quando as comparacdes do tamanho corporal e do quelipodo foram feitas
por categoria social; ressaltando que nos pares homossexuais as fémeas foram
consideralvemente maiores em tamanho e possuiram quelipodos maiores que 0s
machos, enquanto que nos pares heterossexuais, as fémeas tiveram um tamanho
corporal ligeiramente maior e tiveram quelipodos muito menores que 0os machos
(Figura 3A, B).
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Figura 3 — Dimorfismo sexual em Austinixa leptodactyla. Média (+ desvio padrao) do tamanho
corporal (largura da carapaca [LC]; A) e tamanho do quelipodo (comprimento do prépodo [CP]; B) no
macho e nas fémeas de Austinixa leptodactyla presente em diferentes categorias sociais (solitario,
homopares [pares do mesmo sexo], heteropares [pares heterossexuais]). Em cada caso, sao
indicados os valores de probabilidade significante (***P < 0.001) e ndo-significante (ns, P > 0.05) de

cada categoria social.
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Fonte: O autor (2023).

N&o houve uma correlacéo positiva ou negativa entre o tamanho (LC) de machos
e fémeas encontrados como pares heterossexuais (tzo = 1,22, P = 0,238); apenas
7,7% da variacdo no tamanho da fémea foi explicada pelo tamanho do macho em
caranguejos que vivem em pares heterossexuais. Em geral, os pares heterossexuais
foram caracterizados por machos, em média, de menor tamanho corporal que as
fémeas (6,6 + 1,6 mm LC versus 7,0 + 1,2 mm LC, respectivamente). Por outro lado,
em 12 (60%) das 20 galerias que abrigavam pares macho-fémea, as fémeas foram
maiores que os machos (7,2 £ 1,3 mm LC versus 5,9 £ 1,7 mm LC, respectivamente),
enquanto em 8 (40%) os machos foram maiores que as fémeas (7,7 + 0,5 mm LC

versus 6,6 + 1,0 mm LC).

5.3 Fases ontogeneéticas e crescimento alométrico

A classificacéo de cada caranguejo como juvenil ou adulto permitiu determinar

uma faixa de tamanho do LC para cada uma dessas fases de crescimento. Nos
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machos, os juvenis e adultos mediram de 2,4 a 4,1 mm LC e de 4,6 a 8,7 mm LC,
respectivamente, com um tamanho de maturidade sexual morfolégica atingido a 4.4
mm LC (Figura 4A). As fémeas juvenis e adultas mediram de 2,4 a 5,8 mm LC e de
6,1 a 8,7 mm LC, respectivamente, com um tamanho de maturidade sexual
morfolégica de 5.9 mm LC (Figura 4B). Em ambos o0s sexos ndo houve uma
sobreposicao entre as fases ontogenéticas (Figura 4A, B). Uma correlagéo positiva foi
detectada entre CP e LC do quelipodo maior em caranguejos através da ontogenia
dos dois sexos (Tabela 2A). Nos machos juvenis, o comprimento do prépodo
apresentou um padrdo de crescimento isométrico que mudou para alométrico positivo
apos os caranguejos atingirem a maturidade sexual morfoldgica (Tabela 2A). Por outro
lado, nas fémeas, o comprimento do propodo apresentou um padréo de crescimento
alométrico negativo ao longo de toda a fase pés-larval, com uma ligeira reducéo da
inclinacdo durante a fase adulta (Tabela 2A). A analise de ANCOVA revelou uma
auséncia total de interacao entre o comprimento corporal e o sexo dos individuos nos
juvenis, porém de forma significativa nos adultos, demonstrando que o sexo teve efeito
significativo no tamanho do quelipodo ao longo da ontogenia de A. leptodactyla
(Tabela 2B).

Figura 4 — Crescimento relativo do quelipodo maior em fungdo da largura da carapaca em machos
juvenis e adultos (A) e fémeas (B) do caranguejo-ervilha Austinixa leptodactyla. As equacgfes que

originaram as retas de regresséo tracadas em cada gréafico (A, B) sdo mostradas na Tabela 2A.
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Tabela 2 — Crescimento relativo de Austinixa leptodactyla na praia de Bitingui, regido Nordeste, Brasil.
(A) Relacao entre o comprimento do quelipodo maior (CP) e a largura da carapaga (LC) de juvenis
(JU) e adultos (AD) machos (MA) e fémeas (FE) de Austinixa leptodactyla. As equacfes das
regressdes (na forma de logio), coeficiente de determinagéo (r?), erro padrao da inclinacéo (SEs),
valor de t mais graos de liberdade (tjan) € os correspondentes valor de probabilidade sdo mostrados.
(B) Resumo dos resultados da analise de covariancia (ANCOVA) testando os efeitos do sexo e
tamanho (LC) do caranguejo sobre o comprimento do quelipodo (CP) dos individuos de Austinixa
leptodactyla. A base de dados foi logaritmizada (logio) para atender os pressupostos da andlise de
ANCOVA. LC = largura da carapaca; CP = comprimento do quelipodo maior; MA = machos; FE =
fémeas; JU = juvenis; AD = adultos.

(A) Quelipodo Maior (CP) x Largura Carapaga (LC)
Sexo/Estégio Equacdo r? SEs tigl ‘alometria’) p
MA/JU CP=1,09LC-0,56 0,87 0,12 8,84(12, ‘0] <0.001""*
MA/AD CP=1,16LC-0,61 0,92 0,05 21,8842, 4] <0.001™"
FE/IU CP=0,89LC-0,45 0,91 0,05 16,4427, <0.001"""
FE/AD CP=0,88LC-0,42 0,67 0,11 8,19 33, <0.001""*
(B) ANCOVA — Quelipodo Maior (CP)

Origem da variagao gl SS MS f p
Juvenis

Largura carapaga (LC) 1 2,89 2,89 352,14 <0,001""
Sexo 1 0,00 0,00 0,09 0,77™
LC * Sexo 1 0,02 0,02 1,82 0,19
Residuais 39 0,32 0,01

Adultos

Largura carapaca (LC) 1 7,17 7,17 428,43 <0.001™"
Sexo 1 0,92 0,92 54,88 <0.001"*
LC * Sexo 1 0,19 0,19 11,43 <0.001™
Residuais 75 1,26 0,02

Valores significativos (p < 0,05) e ndo-significativos (p > 0.05) de probabilidade (p-valores) sdo marcados com
asteriscos e ‘ns’.

Fonte: O autor (2023).
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6 DISCUSSAO

No presente estudo, foi abordado como uma pergunta principal desvendar o
sistema de acasalamento do caranguejo-ervilha A. leptodactyla, simbionte de
camardes-fantasma, usando uma série de atributos da historia natural desta espécie,
como sua organizacao social dentro das galerias do hospedeiro, proporcdo sexual,
dimorfismo sexual, acasalamento seletivo e crescimento relativo desta espécie. Na
natureza, a reproducéo é tudo, e os organismos desenvolvem diferentes estratégias
de acasalamento desde a monogamia sexual e social, até as diferentes formas de
poligamia para resolver o acesso a um parceiro sexual (Alcock, 2001; Eberhard et al.,
1983). Nos crustaceos, a literatura ressalta a estreita relagédo existente entre a historia
natural de um organismo e a prevaléncia de um determinado sistema de
acasalamento (monogamico ou hdo monogamico) nas espécies com cuidado parental
(Alves et al., 2021; Azofeifa et al., 2020; Baeza, 2008; Baeza et al., 2016; Hernaez et
al., 2021, 2022). Os resultados do presente estudo, curiosamente, demonstraram que
A. leptodactyla apresenta caracteristicas de sua histéria natural tanto alinhadas com
um sistema de acasalamento monogamico (provavelmente social) quanto nao
monogamico (provavelmente busca pura) (Correa e Thiel, 2003). A seguir, cada um
dos aspectos abordados é discutido em detalhes com o apoio da literatura da area
visando concluir sobre o sistema de acasalamento que predomina nesta espécie de
caranguejo-ervilha.

O método de coleta usado no presente estudo é descrito como um método
eficiente para a descricdo ecoldgica de infauna de praias arenosas (Dworschak,
2015). No presente estudo, chama a atencéo a existéncia de uma importante fracao
das galerias amostradas sem ocupantes (galerias vazias). O valor encontrado
representou 46% do total de galerias amostradas o que estad dentro do intervalo
descrito em outros estudos de infauna (30-60% de galerias vazias) (Baeza e Hernaez,
2015; Hernaez e Jodo, 2018; Joao e Hernaez, 2021). Assume-se que a elevada
porcentagem de galerias vazias encontrada em A. leptodactyla pode estar associada
com fatores de ordem abidtico, como a condicdo fisica e quimica da galeria, que
favorece ou ndo a ocupacdo da galeria por parte do simbionte e, biéticos, como a
mortalidade dos ocupantes por efeito da predacéao (Baeza, 2015).

A predominancia de individuos solitarios, com uma frequéncia maior que o

esperado pelo acaso, sugere que o habito solitario em A. leptodactyla ndo € um
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processo aleatorio e sim uma conduta recorrente nessa espécie, que estaria vinculada
com a procura de novos parceiros sexuais, ou seja, com uma conduta nao-
monogamica. De acordo com as observacdes realizadas no presente estudo, o0s
individuos ficariam solitarios dentro de suas respectivas galerias por duas vias: pela
intensa busca de parceiras receptivas por parte de machos sexualmente maduros que
se movimentam desde sua propria galeria para outra vazia, ou pelo abandono que os
machos realizam de suas respectivas parceiras sexuais, uma vez que a fémea é
fecundada. Isso explicaria a elevada frequéncia de fémeas solitarias com embrides
(88%) encontradas durante o periodo de estudo. Se os machos de A. leptodactyla
fossem monogamicos, todas ou grande parte das fémeas solitarias ndo deveriam ter
sido observadas carregando embribes. De fato, as fémeas de outros crustaceos
monogamicos que exibem um estilo de vida simbio6tico ndo criam embriées quando
encontrados solitariamente associadas a seus hospedeiros, como o0 camarao carideo
Paranchistus pycnodontae Bruce, 1978, por exemplo. (Baeza et al., 2013). Em A.
leptodactyla, a existéncia de fémeas solitarias levando embrides em diferentes
estagios de desenvolvimento, sugere adicionalmente que os machos podem estar
vagando entre as galerias do hospedeiro em busca de parceiras sexuais e que estes
as abandonam (uma vez encontradas) logo apos a inseminacgéo (ver mais abaixo).
Essa observacdo tem sido o padrdo encontrado em outras espécies do género
Austinixa como A. patagoniensis (Jodo e Herndez, 2021) e também forma parte da
conduta de acasalamento de A. aidae (Peir6 et al., 2012), duas espécies presentes
na costa do Brasil.

Uma porcentagem nao menor (39%) do total de caranguejos coletados foi
encontrada vivendo em pares dentro de suas respectivas galerias. Esses pares foram
compostos quase em sua totalidade por um caranguejo macho e uma fémea (Tabela
1), sendo encontrados com uma frequéncia maior que a esperada pelo acaso. Isso
sugere que a escolha de estar em pares macho-fémea ndo é um evento aleatorio para
A. leptodactyla, e sim uma conduta com um propoésito determinado que poderia ser
reprodutivo. Em espécies simbidticas de caranguejos-ervilha em que os individuos
costumam abandonar a seguranca de seu hospedeiro na procura de parceiros
sexuais, € comum encontrar pares heterossexuais com fémeas incubando embrides
em diferentes fases do desenvolvimento (Alves et al., 2017; Baeza e Hernaez, 2015;
de Bruyn et al., 2009; Jodo e Hernaez, 2021). Porém, a formacao destes pares parece

ser temporaria, obedecendo razdes apenas reprodutivas, com o macho abandonando
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a fémea uma vez inseminada, como tem sido reportado em outras espécies de
caranguejos-ervilha (Alves et al., 2017; Baeza e Hernaez, 2015; Jodo e Hernaez,
2021; Peiré6 et al., 2012). Esse poderia ser o padrdo de conduta de A. leptodactyla,
dado que muitos machos e fémeas foram encontrados ocorrendo de forma solitéria,
inclusive fémeas levando ovos fecundados. Portanto, a organizacdo social de A.
leptodactyla ndo se ajusta com um sistema de acasalamento monogamico, nem
sexual nem social, dado que em espécies monogamicas os individuos sao
encontrados em pares heterossexuais por longo prazo e quase nunca ocorrendo de
forma solitaria, como foi reportado anteriormente em A. transversalis (Baeza, 1999),
A. australis (Hernéez et al., 2022) e T. chaetopterana (McDermott, 2005).

A proporgéo sexual em A. leptodactyla nao foi tendenciosa para nenhum dos
sexos. Em palavras mais simples, a disponibilidade de fémeas receptivas ndo € um
problema para os machos de A. leptodactyla, dado que por cada macho existe uma
fémea que eventualmente poderia estar disponivel para o acasalamento. Essa
caracteristica populacional é normalmente encontrada em espécies monogamicas,
dado que nestas espécies a organizagdo social estd composta principalmente de
pares macho-fémea, ou seja, o recurso ‘um parceiro disponivel para o acasalamento’
nao constitui uma restricdo reprodutiva (Alves et al., 2021; Baeza et al., 2016; Hernaez
et al., 2022). Diferentemente, em espécies ndo mondgamas, a propor¢cao sexual pode
ser tendenciosa para ambos os sexos (Bauer, 2004; Correa e Thiel, 2003). Quando
0s machos séo mais frequentes que fémeas, como € o caso de uma maior quantidade
de machos solitarios em galerias em comparacao as fémeas, por exemplo, pode ser
um indicativo de que estes estdo em busca de fémeas receptivas entre as galerias,
existindo uma maior competicdo entre os machos para o acesso de fémeas que sao
escassas na populacéo (Correa e Thiel, 2003; Emlen e Oring 1977; Jodo e Hernéez,
2021). No entanto, ha espécies ndo mondgamas onde existe um desvio da proporcao
sexual observada para as fémeas na populacdo, o que também ja foi observado em
outros crustaceos de vida livre que vagam entre galerias em busca de fémeas, como
em Dissodactylus mellitae (Rathbun, 1900) (Bell e Stancyk, 1983), Lepidophthalmus
siriboia Felder & Almeida Rordrigues, 1993 (Hernaez et al., 2023) e P. valdiviensis
(Baeza e Herndez, 2015). A explicagdo para a maior quantidade de fémeas varia entre
estudos: (1) como uma diferenca nas taxas de mortalidade por predadores e pelos
combates fatais por meio da competicdo, no momento em que os machos alternam

entre as galerias, (2) como também a situagéo inversa, com fémeas aptas para a
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competicdo, ja observado em outros crustaceos, como o0 camarao-fantasma L.
siriboia, indicando que ndo s6 os machos competem pela monopolizacédo de algum
recurso (Baeza e Diaz-Valdés, 2011; Baeza e Herndez, 2015; Hernaez et al., 2023,
Ocampo et al., 2012). Tais informagdes levam a ideia de que a estrutura populacional
de A. leptodactyla, que apresenta uma similar proporcao sexual entre 0s sexos, possuli
uma competicdo fraca, portanto espera-se consequentemente que o dimorfismo
sexual nesta espécie também seja fraco, o que € discutido logo em seguida.

A auséncia de dimorfismo sexual, tanto para o tamanho corporal como dos
qguelipodos, sugere que a selecdo sexual em A. leptodactyla é fraca ou ausente
(Andersson, 1994). Uma auséncia de dimorfismo sexual é reportada em espécies de
decapodes monogéamicas, cujo estilo de vida é em pares e em que consequentemente
a competicdo é reduzida ou inexistente, por exemplo: A. australis (Hernaez et al.,
2022) e P. transversalis (Baeza, 1999). De forma contraria, nas espécies nao
monogamicas, a competicao entre 0os machos pelas fémeas receptivas € o mecanismo
por trds da selecdo sexual, 0 que € expresso através de caracteres sexualmente
selecionados com uma fungéo particular associada com a conduta de acasalamento
(Eberhard et al., 2018), como sdo os quelipodos desenvolvidos nos machos dos
crustaceos (Baeza e Thiel, 2007; Bauer, 2004). Os quelipodos mais desenvolvidos
sdo utilizados em interacdes agonisticas contra outros potenciais competidores,
tornando a selecao sexual para essas espécies mais intensa (Correa e Thiel, 2003;
Jodo e Hernaez, 2021). Tal informacao é quase universal para machos de diversos
grupos do reino animal, cuja conduta se caracteriza por interacdes fisicas contra
outros machos através da utilizacdo de ‘estruturas especializadas’ selecionadas via
selecéo sexual, como o chifre de cervos, a mandibula e chifre de besouros, barbatana
de peixes, e diversas outras estruturas de espécies ja revisadas na literatura
(Eberhard et al., 2018; Kodric-Brown et al., 2006).

Mesmo nado apresentando dimorfismo sexual significativo, as fémeas em A.
leptodactyla apresentaram um tamanho corporal maior que o0s machos.
Provavelmente isso se deve pelo fato de que a selecdo sexual favorece fémeas com
maiores tamanhos corporais, pois a fecundidade tende a aumentar com o tamanho
corporal da fémea (Andersson, 1994). Portanto, existe um maior investimento em
crescimento somatico do que em estruturas usadas no combate, este ultimo
observado nos machos (Alves et al., 2017; Baeza e Hernaez, 2015; Hernaez et al.,

2023; Huber, 2005). Pelo contrario, um menor tamanho corporal masculino favorece
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o movimento dos machos entre as galerias durante a procura por fémeas receptivas,
0 que ja foi reportado para outras espécies com um sistema de acasalamento néao
mondgamo, como em A. patagoniensis (Jodo e Hernaez, 2021) e D. crinitichelis (Alves
et al., 2017). Isso ocorre, pois, um tamanho corporal menor nos machos aumentaria
sua agilidade e facilitaria seu movimento entre as galerias, favorecendo uma maior
taxa de encontro de machos com potenciais parceiras de acasalamento, além de
permitir passar despercebido por predadores, o que vai de acordo com a quantidade
de organismos solitarios observados neste estudo (Alves et al., 2017; Baeza e Thiel,
2007; Shuster e Wade, 2003).

Os quelipodos nos machos de A. leptodactyla apresentaram tamanhos maiores
em comparacdo com as fémeas. Um quelipodo maior nos machos pode conferir
vantagens no processo de competicdo macho-macho para o acasalamento com novas
parceiras sexuais (visto em espécies hdo mondgamas), especialmente no caso que
0s machos vagueiam entre galerias em busca de fémeas receptivas (Baeza e Thiel,
2007; Bauer, 2004). Portanto, apesar de a selecdo sexual para quelipodos
desenvolvidos aparentar ser fraca nos machos de A. leptodactyla, h& indicativos que
ela ndo € inexistente. Porém, existe também o indicativo de que os quelipodos de A.
leptodactyla possam ter outra funcdo que nao seja a competicdo. Dentre essas outras
funcdes, podem ser mencionadas a defesa do espaco da galeria ou até mesmo a
defesa contra predadores no processo de saida da galeria.

A revisdo do tamanho corporal dos machos e fémeas que compoem 0s pares
sugere que em A. leptodactyla ndo existe uma escolha do parceiro sexual. Esse
parece ser um padrdo comum para outras espécies de Pinnotheridae em que também
tem sido observado uma baixa correlagdo entre o tamanho corporal dos individuos
que compdem os pares heterossexuais (Alves et al., 2017; Jodo e Hernaez, 2021). A
auséncia de correlacdo entre o tamanho dos individuos envolvidos num casal
heterossexual refor¢ca, por um lado, a ideia de que os caranguejos se acasalam de
forma aleatdria e, por outro, que provavelmente os machos em A. leptodactyla se
movimentam entre as galerias em busca de fémeas receptivas. Esse ultimo
argumento afasta novamente a espécie estudada de qualquer proximidade com um
sistema de acasalamento monogamico, dado que neste tipo de espécies é encontrada
uma forte correlacédo entre machos e fémeas pareados que compartiiham o mesmo
individuo hospedeiro (Alves et al., 2017; Peiro et al., 2012). Tal resultado revela que o

7

acasalamento em A. lepdtodactyla € aleat6rio (panmitico), o que sugere a
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instabilidade de pares, apoiando a ideia de que os caranguejos, provavelmente 0s
machos, alternam entre as galerias em busca de seus respectivos parceiros sexuais,
0 que ja foi observado em crustaceos simbiéticos que utilizam os hospedeiros por
curtos periodos de tempo, por exemplo: A. aidae (Peir6 et al., 2012), A. patagoniensis
(Jodo e Hernaez, 2021), D. crinitichelis (Alves et al., 2017) e L. mitra (Baeza e Thiel,
2000).

O padrao comum que € observado em varias espécies monogamicas, apos a
maturacdo sexual, sGo machos e fémeas que néo apresentam diferencas nas taxas
de crescimento, com o corpo e o quelipodo crescendo a uma mesma velocidade
(Baeza et al., 2016). Portanto, a selecdo sexual para essas estruturas é fraca e,
consequentemente, nao existe a necessidade de desenvolver estruturas
especializadas na disputa intrasexual por fémeas receptivas (Baeza et al., 2016).
Porém, para A. leptodactyla, o padréo de crescimento para os quelipodos, a partir da
maturacdo sexual, foi do tipo alométrico positivo nos machos e negativo nas fémeas.
Isso reforca a ideia de que os machos e as fémeas utilizam de forma diferencial a
energia durante o crescimento na fase adulta. Os machos alocam energia para o
crescimento do quelipodo, que é utilizado na competicao por fémeas receptivas ou na
defesa da galeria, enquanto que as fémeas alocam essa energia no crescimento
corporal para aumentar seu potencial reprodutivo, num padréo similar ao observado
em outros caranguejos-ervilha, por exemplo: A. aidae (Peiré et al.,, 2012), A.
pagatoniensis (Jodo e Herndez, 2021) e P. valdiviensis (Baeza e Hernaez, 2015).
Porém, apesar de ser observado um crescimento alométrico para esta espécie, ele
nao foi tAo marcante, tendendo ao isométrico. Isso sugere que a selecdo sexual para

A. leptodactyla possa ser fraca, porém néo inexistente.
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7 CONCLUSAO

Existem aspectos em A. leptodactyla que sdo indicativos tanto de espécies
monogamicas quanto de espécies ndo monogamicas. Porém, concluimos que a
espécie aqui estudada nao € socialmente monogamica, pois apesar de o baixo grau
de dimorfismo sexual e uma proporcao sexual ndo tendenciosa serem indicativos de
monogamia, a organizacao social desta espécie contradiz com o que é reportado para
espécies monogamicas. Uma espécie socialmente mondégama é aquela em que existe
uma associacao a longo prazo entre dois individuos de diferentes sexos por um tempo
gue supera um ciclo reprodutivo, o que nao foi observado para A. leptodactyla, visto
que foram encontrados organismos solitarios mais frequentemente que o acaso neste
presente estudo. A auséncia de acasalamento seletivo e o crescimento alométrico,
este ultimo apesar de fraco, também sé&o indicativos que suportam a ideia de nao
monogamia para a especie.

Todavia, mesmo n&o sendo socialmente monogamico, todos 0s aspectos aqui
entdo estudados nos levam a levantar a hipétese de que A. leptodactyla poderia se
encontrar em uma fase intermediaria da evolu¢do de um sistema de acasalamento,
possivelmente transitando da monogamia para a poligamia, sendo o primeiro estudo
a relatar essa caracteristica transitéria em uma espécie de caranguejo-ervilha. Além
disso, apesar da selecdo sexual nesta espécie ser fraca, é observado que ela ndo é
inexistente, podendo ja apresentar estruturas mais aptas para a competicdo,
estruturas estas ja bem desenvolvidas em espécies que sdo comprovadamente
poligamicas.

E entdo recomendavel no futuro dar continuidade a investigacio do sistema
de acasalamento de A. leptodactyla, direcionando estudos experimentais sobre o
comportamento de acasalamento dessa espécie, estudos histoldgicos para conhecer
a morfologia do receptaculo seminal e dessa forma compreender se existe competi¢céo
espermatica pos-acasalamento e, por fim, estudos moleculares para elucidar se a
massa de ovos nas fémeas estaria sendo produzida a partir de um Unico macho ou

de machos diferentes.
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