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RESUMO

Os caranguejos de agua doce que habitam rios e riachos na regido semiarida brasileira
enfrentam desafios complexos. Os corpos d'agua nessa area recebem alta incidéncia solar
durante todo o ano, o que eleva a temperatura da &gua e facilita a evaporacdo. A
combinacdo de altas temperaturas e baixa pluviosidade, aliada a vegetacdo esparsa, faz
com que esses riachos oferecam poucas areas de reflgio para organismos aquaticos
durante os longos periodos de seca, tornando-se ambientes severo. Portanto, estudar o
comportamento desses organismos aquaticos sob tais pressdes ambientais é crucial para
entender as interacGes desses caranguejos com 0 meio ambiente e como eles disputam os
recursos presentes nesses lugares. Os objetivos desta dissertagdo sdo: descrever o
repertorio comportamental do caranguejo de agua doce Sylviocarcinus pictus, que ocorre
no rio Guaribas, um rio temporario no semiarido brasileiro, com énfase nas estratégias
comportamentais para viver em ambientes severo; e analisar como mudancas no valor do
recurso alteram a dindmica de confrontos agonisticos, usando o caranguejo de dgua doce
Kingsleya attenboroughi como modelo. No primeiro artigo, nossos resultados
demonstram que 0s caranguejos seguem o padrdo esperado para 0s caranguejos de dgua
doce, porém, apresentam frequéncias de quiescéncia maiores do que os caranguejos de
agua doce ja estudados que ocorrem em ambientes com condi¢Ges mais favoraveis. 1sso
sugere que esses diferentes padrGes comportamentais podem ser adaptacGes para lidar
com o estresse fisiolégico de um ambiente aquatico no semiarido brasileiro. No segundo
artigo, nossos resultados demonstram que a discrepancia entre as métricas usadas para
estimar o custo do confronto ocorre devido a simplificacdo na relacdo entre a duracdo
total da luta e o custo energético em confrontos estruturados em mdaltiplas fases, onde o
acumulo de custos ndo é linear ao longo de todas as fases da luta. Isso sugere que, em
confrontos estruturados por fases, a anélise da dindmica do confronto através da analise
sequencial e da duragéo das fases se mostrou melhor indicador de custo do confronto e

motivagdo dos oponentes do que a métrica tradicionalmente usada, a duracao total da luta.

Palavras-chaves: Caranguejos de dgua doce, semiarido brasileiro, ambiente severo,

confrontos animais, valor do recurso.



ABSTRACT

Freshwater crabs that inhabit rivers and streams in the semiarid region of Brazil face
complex challenges. The bodies of water in this area receive high solar incidence
throughout the year, which raises the water temperature and facilitates evaporation. The
combination of high temperatures and low rainfall, coupled with sparse vegetation, makes
these streams offer few refuge areas for aquatic organisms during long dry periods,
making them extreme environments. Therefore, studying the behavior of these aquatic
organisms under such environmental pressures is crucial to understanding the interactions
of these crabs with their environment and how they compete for the resources present in
these places. The objectives of this dissertation are to describe the behavioral repertoire
of the freshwater crab Sylviocarcinus pictus, which occurs in the Guaribas River, a
temporary river in the Brazilian semi-arid region, with an emphasis on behavioral
strategies for living in extreme environments; and to analyze how changes in resource
value alter the dynamics of agonistic encounters, using the freshwater crab Kingsleya
attenboroughi as a model. In the first article, our results demonstrate that the crabs follow
the expected pattern for freshwater crabs; however, they exhibit higher frequencies of
immobility than freshwater crabs previously studied that occur in more favorable
environments. This suggests that these different behavioral patterns may be adaptations
to cope with the physiological stress of an aquatic environment in the Brazilian semi-arid
region. In the second article, our results show that the discrepancy between the metrics
used to estimate the cost of confrontation occurs due to the simplification in the
relationship between the total duration of the fight and the energetic cost in confrontations
structured in multiple phases, where the accumulation of costs is not linear throughout all
phases of the fight. This suggests that in phase-structured confrontations, analyzing the
dynamics of the confrontation through sequential analysis and phase duration proved to
be better indicators of the cost of confrontation and the motivation of the opponents than

the traditionally used metric, total fight duration.

Keywords: Freshwater crabs, Brazilian semiarid, extreme environment, animal

confrontations, resource value.
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INTRODUCAO GERAL

Os estudos comportamentais sdo cruciais para a compreensdo de aspectos da
ecologia e biologia dos animais (Del-Claro 2010). Em animais como os caranguejos de
agua doce, as investigaches comportamentais sdo essenciais para a obtencdo de
informacgdes sobre as interacOes intraespecificas e também interacbes com o meio
ambiente (Sant’Anna et al. 2014). Nesse aspecto, o repertério comportamental das
espeécies é considerado o estudo base para melhor entender os aspectos da ecologia e
biologias dos animais (Del-Claro 2010), facilitando a compreenséo sobre as interacoes
ecoldgicas com o ambiente. Para isso, sdo elaborados etogramas com descri¢des
sistematicas e organizadas dos comportamentos apresentados pelas espécies, onde séo
revelados padrdes comportamentais sobre alimentacdo, forrageio, acasalamento e as
interacdes intraespecificas (Azevedo et al. 2018). Além disso, dentre as interacdes
intraespecificas, aquelas que sdo marcadas por comportamentos agressivos Sao
denominadas de encontros agonisticos ou simplesmente de confrontos animais, e
geralmente ocorrem em resposta a disputas por recursos indivisiveis, como: comida,
abrigo, territdrio e até mesmo parceiros sexuais (Hardy e Briffa 2013). Nos caranguejos
em geral, esses confrontos sdo importantes fatores das interagdes sociais, permitindo que
os individuos aumentem suas chances de acesso a recursos limitados, o que, por sua vez,
aumenta a probabilidade de sobrevivéncia e sucesso reprodutivo (Zhu et al. 2021).
Entretanto, tanto essas interacdes sociais por acesso a recursos limitados quantos as
interacdes com 0 meio ambiente, se tornam fatores ainda mais importantes na ecologia e

biologia das espécies de caranguejos de dgua doce que ocorrem no semidrido brasileiro.

Os caranguejos de agua doce que habitam rios e riachos na regido semiarida
brasileira enfrentam desafios complexos. Os corpos d’adgua nessa area recebem alta
incidéncia solar durante todo o ano, o que eleva a temperatura da agua e facilita a
evaporagdo (Prado 2003, Wallace et al. 2015). A combinagdo de altas temperaturas e
baixa pluviosidade, aliado a vegetacdo esparsa nesse ambiente semiarido faz com que
esses riachos oferecam poucas areas de refligio para organismos aquaticos durante os
longos periodos de seca, tornando-se ambientes severo (Waterman 1999; Tobler et al.
2017). Portanto, estudar o comportamento desses organismos aquaticos sob tais pressoes
ambientais é crucial para entender dois aspectos importantes: um, como so as interagdes
desses caranguejos com 0 meio ambiente, e dois, como eles disputam os recursos (abrigo

e comida) presentes nesses lugares.
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Os caranguejos de agua doce da regido Neotropical estdo distribuidos em duas
familias: Pseudothelphusidae e Trichodactylidae. Com uma distribuicéo altitudinal que
pode alcancar até 3000 metros de altitude, as espécies dessas familias ocorrem em uma
grande variedade de habitats, como rios de planicies e montanhas, riachos, lagos,
pantanos, cachoeiras e até mesmo cavernas (Magalhdes e Tirkay 2008; Magalhdes e
Turkay 2010; Cumberlidge et al. 2014). Eles s&o comumente encontrados associados a
troncos e raizes submersas, além de rochas e macrdfitas aquaticas (Collins et al. 2006).
No Brasil, esses caranguejos se concentram notavelmente nas bacias amazoénica e do rio
Paraguai (Magalhdes 2003; Magalhdes 2016), muito provavelmente devido as condi¢bes
favoraveis oferecidas pelas vastas redes de rios, riachos, planicies e varzeas alagadas, pois

sd0 organismos que possuem uma relacdo estreita com os recursos hidricos.

No entanto, embora se concentrem nessas areas, 0s caranguejos de agua doce das
duas familias ocorrem em todas as grandes bacias hidrograficas do Brasil, incluindo as
bacias do semiarido brasileiro (Magalhdes 2003; Pinheiro e Santana 2016; Pralon et al.
2020; Santos et al. 2020a). Apesar da sua ampla distribuicdo, os caranguejos de agua doce
que habitam rios e riachos na regido semiarida brasileira enfrentam desafios complexos.
A maioria dessas espécies sao endémicas e possuem distribuicao restritas aos trechos dos
riachos que ficam na faixa de mata Umida nas encostas das chapadas, chamadas
popularmente de brejos de altitude (Santos et al. 2020b; Aradjo et al. 2022; Nobre et al.
no prelo). Entretanto, no periodo de estiagem a agua para de correr em grande parte dos
trechos dos riachos em que esses caranguejos ocorrem, formando vérias pocas de agua.
Nesse periodo, a densidade populacional aumenta, pois o0s caranguejos sdo obrigados a
se deslocarem para essas pocas em busca de territdrios com uma boa disponibilidade de
recursos como, abrigo e comida. Portanto, esses recursos sao muito valiosos para esses
caranguejos, em especial no periodo de estiagem, mas ainda ndo entendemos os efeitos

desses recursos sobre a dindmica das interacdes agonisticas.
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Obijetivos

Objetivo geral

O objetivo desse trabalho € estudar os seguintes aspectos comportamentais dos
caranguejos de agua doce que ocorrem no semiarido brasileiro: (1) descrever o repertorio
comportamental do caranguejo de agua doce Sylviocarcinus pictus, caranguejo que ocorre
no rio Guaribas, rio temporario no semiarido brasileiro, dando énfase nas estrategias
comportamentais para viver em ambientes severo; (2) analisar como mudangas no valor
do recurso alteram a dinamica de confrontos agonisticos, usando o caranguejo de agua

doce Kingsleya attenboroughi como modelo.

Obijetivos especificos

Artigo 1.

Descrever e quantificar o repertério comportamental do caranguejo de agua doce
Sylviocarcinus pictus, testando se ha distincdo comportamental entre 0s sexos e 0S
fotoperiodos. Além disso, testar se ha alguma modificagdo no padrdo de atividade desses
individuos quando comparado a estudos de observa¢Ges comportamentais de espécies em

ambientes mais favoraveis.

Artigo 2.

Testar como mudancas no valor do recurso alteram a dinamica de confrontos agonisticos,
testando ndo sé as métricas convencionais (e.g., duracdo total da luta e intensidade do
comportamento mais agressivo), mas também métricas menos usadas, como transi¢oes
comportamentais e a duracdo das fases da luta. De acordo com a teoria de confrontos
animais vigente, lutas mais longas serdo mais intensas, logo o confronto tera um custo
energético maior, indicando uma maior motivacdo dos oponentes para disputar o recurso,

que por sua vez indica um maior valor atribuido ao recurso. Baseando-se na teoria
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vigente, nossa hipotese é de que quando os individuos disputam recursos mais valiosos,
os confrontos serdo mais custosos, 0 que se manifestard na forma de lutas mais longas,
transices mais rapidas para comportamentos agressivos, fase agressiva da luta

proporcionalmente maior e uma maior intensidade do comportamento mais agressivo.
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METODOS

Para o primeiro artigo, coletamos dez caranguejos adultos (Pralon et al. 2018) de
Sylviocarcinus pictus, cinco fémeas e cinco machos, no rio Guaribas (06°48'23.09"S;
41°18'30.57"0) (Figura 1A, B), municipio de Sdo Luis do Piaui, estado do Piaui,
Nordeste do Brasil, entre os dias 13 e 17 de novembro de 2022. Coletamos 0s espécimes
nos periodos diurno e noturno usando busca ativa e armadilhas tipo covo, iscadas com
uma mistura de sardinha e bolacha. Para o segundo artigo, coletamos 30 caranguejos
machos adultos (Martins et al. no prelo) de Kingsleya attenboroughi sem nenhum dano
fisico no periodo noturno usando o método de busca ativa em um riacho na localidade
Sitio Cocos (07°22'31.13"S; 39°16'24.30"0), municipio de Barbalha, sul do estado do
Ceara, nos meses de novembro e dezembro de 2023. Devido as condi¢des laboratoriais,
coletas de dados e desenhos experimentais serem distintos, para mais informacdes

detalhadas desses topicos ver os métodos dos respectivos artigos.
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ARTIGO 1: ESTRATEGIAS COMPORTAMENTAIS DO CARANGUEJO DE
AGUA DOCE SYLVIOCARCINUS PICTUS (CRUSTACEA, BRACHYURA,
TRICHODACTYLIDAE) EM AMBIENTES AQUATICOS ADVERSOS NA
REGIAO DO SEMIARIDO BRASILEIRO
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impacto 1.2.
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Estratégias comportamentais do caranguejo de agua doce Sylviocarcinus pictus
(Crustacea, Brachyura, Trichodactylidae) em ambientes aquéticos adversos na

regido do semiarido brasileiro

Ambientes severo, caracterizados por altas temperaturas e escassa pluviosidade, desafiam
os individuos, levando-os além de seus desempenhos fisiologicos 6timos. Embora haja
uma quantidade significativa de estudos sobre adaptacdes comportamentais em ambientes
terrestres e semi-terrestres, os ambientes aquaticos permanecem ainda pouco estudados,
apesar de sua fundamental influéncia no desempenho fisiolégico dos organismos
aquaticos. Neste estudo, selecionamos uma populacdo de caranguejos Sylviocarcinus
pictus no semidrido brasileiro para investigar se ha diferencas comportamentais em
comparagdo com outras espécies de ambientes menos adversos. Utilizando observagdes
laboratoriais durante 72 horas consecutivas, registramos 0s comportamentos dos
caranguejos em intervalos de 20 minutos a cada hora, totalizando 240 horas de analises.
Os dados resultaram na construcdo de um etograma, no qual identificamos nove
comportamentos, que foram agrupados em quatro categorias: quiescéncia, exploracédo
ambiental, alimentacdo e autolimpeza. Observac6es de campo também foram realizadas.
Nossos resultados mostram que individuos de S. pictus tendem a permanecer imdveis na
maior parte do tempo em ambos os fotoperiodos, com maior atividade durante a noite.
Em comparagdo com outras espécies, S. pictus mostrou-se ainda mais imoével, em especial
durante o dia, possivelmente em respostas as condicOes extremas do ambiente. No
ambiente natural, observamos que 0s caranguejos se abrigam sob rochas durante o dia,
possivelmente em resposta as condi¢Bes adversas do ambiente. Esses resultados sugerem
que os caranguejos desenvolveram estratégias comportamentais para otimizar o uso de

energia em um ambiente aquatico severo.

Palavras chave: repertério comportamental, caranguejo de dgua doce, Trichodactylidae,

Sylviocarcinus pictus, semiarido brasileiro, alta temperatura, ambiente severo.
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INTRODUCAO

Ambientes severo podem ser caracterizados por temperaturas altas, pouca
pluviosidade, ou qualquer outro pardmetro fisico-quimicos em niveis letais ou que retire
0 organismo de seu desempenho fisioldgico 6timo (Waterman 1999; Tobler et al. 2017).
Quando um organismo habita esse tipo de ambiente, ele precisara encontrar alguma forma
de compensar esse severo ambiental ou poderd sofrer consequéncias, como ter o
crescimento, reproducéo e até a movimentacao mais lentas quando comparado com outros
organismos em ambientes menos severo (Begon et al. 2007). Para organismos
ectotérmicos, a adaptacdo a esses ambientes pode ser ainda mais complexa, pois pode
envolver uma série de adaptagdes morfoldgicas, fisioldgicas e comportamentais para
conseguir viver e tolerar estes ambientes. Dentre estas, as adaptagdes comportamentais
tém um papel destacado por serem alterac6es que respondem rapidamente a modificacdes
nas condicdes ambientais. Anuros que ocorrem em regides semiaridas, por exemplo
Proceratophrys cristiceps e Pithecopus hypochondrialis, apresentam comportamentos de
estivacdo durante os meses mais quentes do ano. Além disso, também procuram micro-
habitats que sejam termicamente mais confortaveis, como fendas em troncos de arvores
ou tocas no solo, para conseguir manter a temperatura corporal em niveis adequados
(Navas et al. 2004). Ja o lagostim de agua doce Cherax quinquecarinatus que habitam
riachos sazonais, além de terem uma habilidade mais refinada para detectar e encontrar
locais imidos, eles diminuem a complexidade e profundidade das tocas construidas para
conservar energia ao longo dos periodos de secas e temperaturas mais elevadas (Emery-
Butcher et al. 2022). Portanto, as modificacbes comportamentais se mostram importantes
para que animais consigam ocupar e tolerar ambientes severo sem comprometer a

homeostase.

Apesar de termos muitos estudos sobre alteracdes comportamentais dos animais
sob condigdes extremas em ambientes terrestres e semi-terrestres (Wingfield et al. 2011;
Woods et al. 2014; Sentis et al. 2015), os ambientes aquéaticos permanecem sendo pouco
estudados. Entretanto, os ambientes aquaticos também podem ser severos devido a sua
complexidade. Alteracbes de temperatura, oxigenacdo, pH, dureza, e outras
caracteristicas fisico-quimicas da agua podem influenciar o metabolismo de animais
aquaticos. Dentre essas caracteristicas a mais simples é a temperatura, na qual quanto

maior a temperatura, menos teor de oxigénio estara difundido na agua, dificultando a
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respiracdo dos organismos aquaticos ao mesmo tempo que pode retirar o individuo da
homeostase (Wallace et al. 2015, Dallas e Ross-Gillespie 2015). Em organismos
aquaticos como os caranguejos, essas altas temperaturas induzem uma diminuicdo do
consumo de oxigénio e da taxa de batimentos cardiaco resultando em uma diminuicéo
das atividades (Issartel et al. 2005; Lillywhit e Navas 2006; Vianna et al. 2020).

Caranguejos que vivem em zonas entre-marés podem se aproveitar da transicédo
entre 0s ambientes para contornar esse problema; uma vez que essas areas Sdo
termicamente heterogéneas e podem possuir varios micro-habitat favoraveis, mudar de
area ¢ uma modificacdo comportamental que pode favorecer a manutencdo da
temperatura corporal (Lagerspetz e Vainio 2006; Halal et al. 2020). Porém, caranguejos
que habitam corpos d’adgua em regides continentais, como os rios e riachos nas regides
semidridas, enfrentam desafios ainda maiores e mais complexos. Corpos d’agua nessas
areas possuem incidéncia solar o ano todo, o que aumenta a temperatura da gua e facilita
a evaporagéo (Prado 2003, Wallace et al. 2015). Quando aliamos as altas temperaturas a
pouca pluviosidade e a vegetacdo esparsa dos ambientes semi-aridos, esses riachos
tendem a ser termicamente homogéneos e terem poucas areas de reflgio para organismos
aquaticos durante os longos periodos de estiagem, tornando-se um ambiente que pode ser
considerado severo (Waterman 1999; Tobler et al. 2017). Portanto, estudar como
organismos aquaticos respondem as pressées do meio torna-se importante para entender

como esses organismos conseguem lidar com esses tipos de ambientes severo.

Dentre os grupos que habitam riachos em regides semiaridas, podemos citar o
caranguejo de &gua doce Sylviocarcinus pictus (H. Milne Edwards, 1853) (Decapoda,
Trichodactylidae). Esta espécie esta amplamente distribuida nas grandes bacias
hidrografica de pelo menos sete paises da América do Sul (Cumberlidge et al. 2014;
Magalhdes 2016). No Brasil, esta espécie se estende das planicies da bacia hidrografica
Amazonica na regido Norte a bacia do rio Parnaiba no semiarido do Nordeste brasileiro
(Magalhées 2003; Magalhdes 2016). Portanto, S. pictus se distribui em areas que podemos
considerar favoraveis, até areas que podem ser consideradas severas no semiarido do
Brasil, tornando-a uma espécie ideal para estudar as adaptacbes comportamentais dos
animais aquéticos que ocorrem em ambientes adversos. Apesar dessa ampla distribuicao,
h& poucas informagdes comportamentais sobre esta espécie, qual se limitam ao cuidado
parental (Sant’ Anna et al. 2013) e resisténcia a dessecacao (Silva e Sant’ Anna 2019). Isso

é agravado quando percebemos que a maior parte da informagdo comportamental sobre
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caranguejos de agua doce da regido neotropical foca em espécies que ocorrem em
ambientes tipicamente favoraveis para as espécies, com temperaturas amenas, areas de
refugio e maior pluviosidade (Valente & Edwards 1955; Zimmermann et al.
2009; Sant’Anna et al. 2014; Arias-Pineda et al. 2016). Portanto, neste estudo,
selecionamos uma populacdo de caranguejos S. pictus da regido semiarida do Brasil para
investigar, descrever e quantificar o repertério comportamental dos caranguejos adultos
em um ambiente de laboratdrio. Além disso, também analisamos se ha modificacdes nos
padroes de atividade desses caranguejos em comparacdo com observacoes
comportamentais de outras espéecies de caranguejos de agua doce que ocorrem em

ambientes mais favoraveis.

METODOLOGIA

Area de estudo

Realizamos nossa coleta no rio Guaribas. Com uma extensdo de 160 km, o rio
Guaribas é um dos principais afluente de carater temporario da porcédo leste da sub-bacia
Médio Parnaiba no sudeste do Piaui (Figura 1A, B) (Pess6a e Facanha 2016; Sousa et al.
2023). Inserido inteiramente na regido semidrida brasileira e possuindo uma precipitacdo
anual entre 600 e 900 mm (Figura 1A) distribuidos ao longo de trés a quatro meses do
ano, a regido do rio Guaribas apresenta uma temperatura elevada o ano inteiro, em torno
de 36 °C, e uma vegetacdo predominantemente de caatinga (Sousa et al. 2021). Tendo a
pecuaria e agricultura como as principais atividades humana nessa regido, o Guaribas
apresenta fortes sinais de pressfes antropicas como a derrubada da mata ciliar ao longo

de quase todo o seu curso, incluindo o local de coleta (Figura 01 C-E).

Coleta, transporte e manutencéo dos caranguejos

Coletamos dez caranguejos adultos de Sylviocarcinus pictus, cinco fémeas e cinco

machos na fase intermuda e sem qualquer injuria corporal, no rio Guaribas
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(06°48'23.09"S; 41°18'30.57"0) em um trecho de aproximadamente 300 metros (Figura
1 C), no municipio de S&o Luiz do Piaui, estado do Piaui, Nordeste do Brasil, entre os
dias 13 e 17 de Novembro de 2022. Coletamos o0s espécimes nos periodos diurno e
noturno usando busca ativa e armadilhas tipo covo feitas com garrafa PET e iscadas com
uma mistura de sardinha e cracker. Utilizamos essa isca devido sua eficiéncia em
experiencias anteriores. As armadilhas ficaram instaladas 24 horas por dia durante todo o
periodo de coleta, posicionadas sempre proximo as margens do rio, e durante o dia
preferencialmente nas areas sombreadas também proximo as margens do rio.
Identificamos os sexos dos caranguejos ainda no local de coleta, com a presenca de
gonodpodos nos machos e de pledpodos nas fémeas (Magalhdes 2003). Apoés a coleta,
acondicionamos os caranguejos individualmente em potes plasticos com agua do local

aerada e os transportamos até o laboratério em caixas térmicas.

Em laborat6rio, mensuramos a largura da carapaca (distancia entre os primeiros
espinhos pds-orbitais da carapaga) dos caranguejos usando um paquimetro digital,
precisdo de 0,01 mm. Os machos variaram de 34,68 a 44,20 mm em largura da carapaca
e as fémeas de 37,93 a 39,95 mm. Posteriormente, 0s aclimatamos individualmente por
dez dias em aquérios de vidro (40 x 30 x 30 cm) (Fig. 2A) com as laterais recobertas com
material opaco para minimizar a visualiza¢do dos individuos em aquarios préximos. Cada
aquario continha areia e rochas, como no local de coleta (Fig. 1D-E), configurados para
permitir a emersdo dos caranguejos e proporcionar locais de reflgio para a sua seguranca.
Além disso, os aquéarios foram preenchidos com 15 litros de &gua em temperatura
ambiente, mantida em um sistema de circulagcdo fechado, equipado com filtros UV e
SUMP, responsaveis pela filtragem quimica, mecéanica e bioldgica. Durante esse periodo,
alimentamos os individuos duas vezes ao dia com filé de peixe. Antes de fornecer o
alimento, sempre mensuramos a temperatura e pH da &gua, o qual variou de 25,6 °C a
27,9 °C e 6,50 a 7,78 respectivamente. Ainda no periodo de aclimatacéo, realizamos um
teste para verificar a adequacao dos equipamentos de filmagem, aquérios e elaborar um
etograma baseado em Zimmermann et al. (2009) com a descricdo dos comportamentos

mais comuns exibidos pelo S. pictus (Tabela 1).

Desenho experimental
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Ap0s o periodo de aclimatacéo, filmamos todos os caranguejos individualmente
por 72 horas ininterruptas usando uma camera SJ8 AIR em cada aquério, posicionada
perpendicularmente ao eixo do aquario. Durante o fotoperiodo noturno, utilizamos
lampadas vermelhas de led (25 W) para possibilitar a gravacdo dos caranguejos e evitar
interferéncia no comportamento dos individuos, visto que 0s crustaceos apresentam baixa
sensibilidade a esse espectro de luz (Hazlett 1966). Dessa forma, o fotoperiodo durante o
experimento foi de 12 horas de luz branca de led (dia) e 12 horas de luz vermelha (noite),
ambas as luzes foram controladas por temporizador digital (FEC Eletrdnica). O processo
de transicdo da noite para o dia foi programado para iniciar as 05:00 am, com duracgéo de
20 minutos. E a transi¢édo do dia para noite programado para iniciando as 05:00 pm, com
0 mesmo tempo de duracdo de 20 minutos. A lampada vermelha foi controlada por um
temporizador digital bivolt Lcd programavel de tomada, programado para ligar as

lampadas as 05:00 pm e desligar as 05:20 am.

Obtencao dos dados

Utilizamos o software livre de andlise de video/audio BORIS - Behavioral
Observation Research Interactive Software (versdo 7.13.9) para contabilizar a quantidade
de tempo gue os caranguejos ficaram em cada ato comportamental. Este software permite
uma analise mais refinada da frequéncia dos atos comportamentais, usando o etograma
construido pelo usuério (Friard & Gamba 2016). Com a definicdo do etograma,
construido a partir do nosso experimento teste (Tabela 1), categorizamos 0s atos
comportamentais no software BORIS como “estado”, ocorrendo em um periodo de
tempo, possibilitando o registro do tempo que 0s caranguejos passaram em todos 0s atos.
Para obter os dados, analisamos intervalos de 20 minutos a cada hora, garantindo que
cada individuo seja observado por 24 horas ao longo das 72 horas gravadas, totalizando

240 horas ou 14.400 minutos de gravacOes analisadas.

Andlise estatistica
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Para testarmos se adultos de S. pictus apresentaram variacdo no tempo de
atividade diéria entre os fotoperiodos (claro e escuro) e entre os sexos (macho e fémea),
organizamos as categorias comportamentais em dois grupos. O primeiro grupo, chamado
de comportamentos inativos, incluiu a categoria quiescéncia. O segundo grupo, chamado
de comportamentos ativos, incluiu as categorias exploracdo ambiental, alimentacao e
autolimpeza. Além disso, usamos esses grupos para determinar as estratégias
comportamentais apresentadas pelos caranguejos para viverem no semiarido brasileiro.
Posteriormente, inspecionamos a normalidade e homocedasticidade dos dados utilizando
os testes de Shapiro-Wilk e Levene test, os quais mostraram uma distribui¢cdo normal
(teste Shapiro-Wilk, p > 0.05) e homogénea (teste Levene, p > 0.05) (Sokal & Rohif
1995). Para testar se o tempo gasto pelos caranguejos em cada grupo diferem entre o sexo
e fotoperiodo utilizamos o teste-t de “Student” para o sexo ¢ o teste-t de “Student” pareado
para o fotoperiodo. Nestas analises, usamos 0 tempo gasto em cada grupo como variavel
resposta, enquanto, o sexo e fotoperiodo usamos separadamente em testes distintos como
variaveis explicativas. As andlises estatisticas foram realizadas no software R
(Development Core Team 2019) com um valor de significancia de 5% (Zar 2010). Para
calcularmos as frequéncias de cada ato comportamental distinguindo por sexo e
fotoperiodo, usamos a frequéncia média de cada ato comportamental ao longo das 72
horas de cada individuo. Todas as representacdes graficas das atividades diarias foram

também criadas no software R utilizando o pacote “ggplot2” (Wickham 2016).

RESULTADOS

Observamos nove atos comportamentais em S. pictus, os quais dividimos em
quatro categorias: quiescéncia, exploracdo ambiental, alimentacéo e autolimpeza (Tabela
1). Os machos passaram a maior parte do periodo claro (dia) inativos 10,11 hr (+ 1,14),
gastando 82,71% do tempo durante o dia com a categoria comportamental quiescéncia
(Tabela 2). Nesse periodo, eles ficaram ativos em média apenas 1,53 hr (x 1,12), com
destaque para as categorias comportamentais exploracdo ambiental e autolimpeza, com
os individuos passando respectivamente 12,08% e 3,82% do tempo durante o dia nestas
categorias (Tabela 2). Assim como nos machos, as fémeas também passaram a maior

parte do tempo durante o periodo claro (dia) inativas 11,03 hr (£ 0,91), representando
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91,96% do tempo gasto por elas neste periodo. As fémeas ficaram ativas durante o dia
em media por 0,83 hr (x 0,83), com destaque para as categorias comportamentais
exploracdo ambiental e alimentacédo, representando respectivamente 4,79% e 2,26% do
tempo gasto nesse periodo (Tabela 2). No periodo escuro (noite), os machos também
passaram a maior parte do tempo inativos 7,70 hr (£ 0,64), com a categoria
comportamental quiescéncia representando 64,24% do tempo dos individuos (Tabela 2).
Durante a noite, 0s machos passaram em média 2,84 hr (+ 0,73) ativos, com destaque para
as categorias comportamentais exploracdo ambiental e autolimpeza, representando
respectivamente 22,56% e 12,08% do tempo dos individuos neste periodo (Tabela 2). As
fémeas apresentaram o mesmo padrdo comportamental dos machos, na qual os individuos
passaram a maior parte do tempo durante a noite inativos 8,03 hr (+ 1,41), com a categoria
comportamental quiescéncia representando 67% do tempo (Tabela 2). Durante esse
periodo, as fémeas ficaram ativas em média 2,75 hr (+ 1,17), com destaque também para
as categorias exploracdo ambiental e autolimpeza, representaram respectivamente
17,90% e 10,83% do tempo dos individuos (Tabela 2).

Apesar da categoria quiescéncia ser a mais frequente, os caranguejos foram mais
inativos durante o periodo claro quando comparado com a frequéncia de inatividade
durante o periodo escuro (T= 3,67, P < 0,05) (Figura 3A). Os sexos nado diferiram quanto
ao tempo que permanecem quiescentes (T= 0, 87, P= 0,3991) (Figura 3B). Quanto a
atividade, os individuos foram mais ativos durante o periodo escuro, especificamente
entre as 06:00 e 01:00, com destaque para autolimpeza e explora¢do ambiental (T= 3,67,
P < 0,05) (Figura 3C, Figura 4). Além disso, 0s sexos tiveram o mesmo padrdo de
atividade (T= 0,87, P=0,3991) (Figura 3D).

DISCUSSAO

Os principais comportamentos apresentados por machos e fémeas adultos de S.
pictus em ambos os periodos foram relacionados a quiescéncia, especialmente durante o
dia. Esses resultados sdo semelhantes aos observados em outros caranguejos de agua doce
da América do Sul (Zimmermann et al. 2009; Sant’ Anna et al. 2014; Arias-Pineda et al.
2016, Nascimento et al. 2019). No entanto, as frequéncias de quiescéncia apresentadas

pelos caranguejos adultos de S. pictus do rio Guaribas em ambos os periodos (Figura 3),
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sdo superiores as frequéncias dos demais caranguejos de agua doce ja estudados na regido
Neotropical, e.g. Trichodactylus panoplus que apresentou uma frequéncia de 56,5% de
quiescéncia (Zimmermann et al. 2009), Kingsleya attenboroughi que apresentou uma
frequéncia de quiescéncia para machos e fémeas entorno de 42% durante o dia e 32%
durante a noite (Nascimento et al. 2019) e Poppiana dentata que apresentou uma
frequéncia de quiescéncia entorno de 12,7% durante o dia e 33,2% a noite (Singh et al.
2021). Além disso, os caranguejos apresentaram um aumento de 21,72% na frequéncia
dos comportamentos relacionados a atividade no periodo escuro, com destaque para a
exploracdo ambiental e autolimpeza. Devido ao aumento da atividade no periodo noturno,
ambos os sexos demonstram habitos noturnos, tendo uma clara distingdo comportamental
entre os fotoperiodos apesar de ndo diferirem quanto as categorias comportamentais.
Portanto, o caranguejo S. pictus seguem 0 mesmo padrdo comportamental de outras
espécies de caranguejos de agua doce (Yeo et al. 2008), porém permanecendo mais

imdveis do que as outras espécies ja estudadas.

E possivel que as condicbes adversas que os individuos enfrentam no ambiente
natural tenha moldado o comportamento dos caranguejos mesmo em locais com
condi¢Ges mais controladas, como o laboratério. Aparentemente, mesmo espécies que
vivem em ambientes ndo severo mantém o comportamento quando transportados para
ambiente laboratorial (Valente & Edwards 1955; Turra & Denadai 2003; Vianna et al.
2020). Na maior parte do ano, o rio Guaribas possui pouca agua, temperatura média
elevada e alta incidéncia solar (Sousa et al. 2021). Por exemplo, a temperatura da agua
durante o dia no periodo da nossa coleta chegou a 34,5 °C na sombra. Essas condigdes
limitam a atividade fora da agua, pois diminui a humidade do ambiente no entorno do
riacho elevando a taxa de dessecacdo dos caranguejos (Warburg et al. 1982). Por outro
lado, a alta temperatura também dificultam qualquer tipo de atividade realizada dentro da
agua, pois essas temperaturas diminuem a concentracdo de oxigénio da agua, (Van Aardt
1993), aumentando o custo energético do S. pictus com a respiracdo. Logo, qualquer tipo
de atividade realizado durante o periodo de dia pode causar altas demandas energéticas
dos individuos, fazendo com que os individuos permanecam imdveis a maior parte do

tempo para evitar gastos energeéticos.

NOs observamos que os individuos ficaram imoveis dentro da dgua proximos as
rochas no ambiente laboratorial — comportamento similar ao ambiente natural, pois todos

os individuos que observamos e capturamos estavam dentro de pogas de agua, em especial
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durante o dia, onde os encontramos dentro da agua escondidos embaixo de rochas em
areas sombreadas. Este padréo difere do que é observado em outras populagdes de S.
pictus da regido Amazonica no norte do Brasil. Nessas regides de maior umidade, 0s
caranguejos S. pictus sdo observados em cavidades no solo, ravinas e sob troncos
préximos as margens do rio (Silva & Sant’Ana 2019). Portanto, é possivel que a alta
frequéncia dos comportamentos relacionados ao grupo inatividade, a auséncia de
exposicdo ao ar e a preferéncia por ambientes sombreados ao longo do dia sejam
estratégias comportamentais dessa populacdo de caranguejos S. pictus para viver no
semiarido brasileiro. Essas estratégias comportamentais parecem ser mecanismos
termorreguladores em resposta ao estresse fisiologico para evitar a dessecagdo fora da
agua e grandes gastos energéticos com a respiracdo dentro da agua. Comportamento o
qual nédo é perdido pelos caranguejos em ambiente laboratorial — pelo menos ndo em curto

prazo.

O elevado estresse fisioldgico provocado pelas condi¢Bes adversas do ambiente
pode ter levado esta populacéo de S. pictus do semiarido a concentrar os comportamentos
que elevam as taxas metabolicas, como por exemplo a locomocao, forrageio e escavar o
sedimento, para o periodo de menor estresse fisiolégico: o periodo escuro. Com isso, 0s
caranguejos otimizariam o balango energético ao realizarem atividades metabolicamente
custosas nos periodos em que é menos custoso manter a homeostase. Essas atividades
concentradas a noite com a predominancia de quiescéncia em ambos os fotoperiodos,
além de representar uma resposta ao estresse fisioldgico durante o dia, também podem
estar associadas a estratégias de defesa contra predadores, uma vez que muitos predadores
desses caranguejos sdo visualmente orientados, como mamiferos, peixes e aves (Collins
et al. 2006; Williner & Collins 2013).

Mesmo observando um pico na frequéncia de autolimpeza nas primeiras horas do
periodo noturno (32,79% as 18:00), os caranguejos S. pictus apresentaram uma
frequéncia baixa do comportamento de autolimpeza em ambos os fotoperiodos. Baixas
frequéncias de autolimpeza ndo sdo incomuns entre os caranguejos de agua doce
(Zimmermann et al. 2009; Sant’Anna et al. 2014; Nascimento et al. 2019; Singh et al.
2021), pois muitos caranguejos além de ndo possuirem estruturas especializadas para a
autolimpeza, ndo apresentam bons cuidados com a higiene corporal (Bauer 1981).
Adicionalmente, isso ja era esperado para 0 S. pictus, pois a maioria dos caranguejos

capturados ou observados em campo apresentavam muitos detritos incrustados no corpo
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e incidéncia de helmintos epibiontes. No entanto, durante esse pico de autolimpeza, 0s
caranguejos limparam principalmente os peredpodos, quelipodos e pecas bucais. Nestes
trés apéndices ha uma quantidade significativa de quimio- e mecanorreceptores (Shelton
& Lavarack 1970; Hatt 1984; Weissburg & Derby 1995). Portanto, o pico de autolimpeza
nas primeiras horas do periodo escuro apresentado pelos caranguejos pode ser uma
resposta comportamental para prevenir a incrustagéo dos detritos acumulados ao longo
do dia nas estruturas sensoriais, pois elas auxiliam nas principais atividades apresentadas

pelo S. pictus no periodo noturno, como forrageio, alimentacao e exploracdo ambiental.

Nossos resultados sugerem que, mesmo 0s machos e fémeas de S. pictus tenham
permanecidos imdveis a maior parte do tempo independentemente do fotoperiodo, eles
possuem um habito noturno, pois todos os comportamentos de atividade, como
exploracdo ambiental, alimentacdo e autolimpeza, tiveram uma forte associacdo com o
periodo noturno. Além disso, quando comparada a outros caranguejos, essa populacéo de
S. pictus permaneceu imdvel por mais tempo. Essa populacéo de S. pictus também néo
se expds ao ar nem habitou fendas ao longo das margens do rio, um comportamento
comum em outras populac@es de S. pictus que habitam ambientes mais amenos (Silva &
Sant’Anna 2019). Esses padrGes comportamentais podem ser solu¢bes comportamentais
para lidar com o estresse fisiolégico de um ambiente aquatico na regido semiarida do
Brasil. Dessa forma, os caranguejos otimizariam 0 gasto energético concentrando
comportamentos que aumentam as taxas metabolicas durante periodos de menor estresse
fisioldgico (a noite). Adicionalmente, permanecer iméveis e escondidos durante o dia (e
a noite) pode ser uma estratégia para minimizar encontros com predadores orientados

visualmente que frequentemente cagam esses individuos.
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Tabelas

Tabela 01: Etograma composto de categorias e descri¢cdo dos atos comportamentais de

machos e fémeas adultos de Sylviocarcinus pictus, em condicGes de laboratorio.

Categorias

Descrigéo dos atos comportamentais

Quiescéncia

Exploragdo

ambiental

Alimentacéo

Autolimpeza

Total: o individuo permanece imovel, sem movimentar nenhum apéndice.
Parcial: o individuo permanece imovel, movimentando apenas 0s
maxilipodos ou peredpodos.

Locomocgdo: o individuo eleva seu corpo do substrato, posiciona seus
quelipodos flexionados com a ponta em dire¢do ao substrato, porém sem
encostar, e usa 0s peredpodos para se movimentar pelo aquério.

Escalar o vidro: o individuo se eleva nos primeiros pares de pere6podos
enguanto os ultimos pares ficam em contato com a lateral do aquério, ou,
o individuo se eleva nos peredpodos de um lado enquanto os pere6podos
do outro lado ficam em contato com a lateral do aquario, um ato similar a
subir nas laterais do aquario

Escalar a rocha: o individuo escala a rocha com movimentacao corporal
similar ao ato de escalar o vidro, permanece nas laterais da rocha ou sobre
a rocha.

Escavar o sedimento: o individuo cava o substrato com os ultimos pares
de peredpodos de um lado, e utiliza os primeiros pares de peredpodos do
mesmo lado para puxar ou empurrar o sedimento cavado.

Forragear: o individuo se locomove pelo aquario tocando e revolvendo
0 substrato, geralmente com seu quelipodo menor. Durante esse ato o
individuo leva o quelipodo a boca algumas vezes.

Alimentacdo: o individuo usa os dois quelipodos para direcionar a
comida até os maxilipodos e/ou maxilas. Algumas vezes, pode usar o
quelipodo maior para segurar a comida, enquanto usa o quelipodo menor
para arrancar um pedaco do alimento e direciona-lo até os maxilipodos
e/ou maxilas.

Autolimpeza: o individuo usa as cerdas dos seus peredpodos e
maxilipodos para limpar os olhos, quelipodos, peredpodos, regido anterior
do cefalotorax e pledpodos. Também foi observado uma movimentacéo
do abdome para limpar seus pledpodos.




Tabela 02: Frequéncia, distinta por fotoperiodo e sexo, do tempo gasto em cada ato

comportamental pelos caranguejos adultos de Sylviocarcinus pictus em condicfes de
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laboratorio.
Frequéncia (%)
Periodo claro Periodo escuro
Atos
Categorias comportamentais M F M F
Quiescéncia 82.71 91.96 64.24 67.00
Total 47.78 72.68 29.3 3244
Parcial 3493 19.27 3494 3456
Exploragdo ambiental 12.08 4.79 2256 179
Locomocéo 218 114 3.80 2.90
Escalando o vidro 486 097 10.13 7.01
Escalando a rocha 3.26 181 6.84 5.21
Cavando o sedimento  1.77  0.86 1.78 2.77
Alimentacao 139 2.26 1.13 4.27
Forragear 047 1.20 0.69 1.62
Alimentagdo 093 1.06 0.43 2.64
Autolimpeza Autolimpeza 3.82 0.99 12.08 10.83
Total (4 categorias comportamentais) 100 100 100 100
Total (9 atos comportamentais) 100 100 100 100
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Figura 2.
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Figura 3.
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Legenda das figuras

Figura 1. Mapa da localizacdo do ponto de coleta para caranguejos Sylviocarcinus pictus
adultos. (A) indice pluviométrico da Bacia do Parnaiba (dados referentes aos anos 2019
a 2024, retirados da Agencia Nacional de Aguas e Saneamento Bésico — ANA); (B)
localizacdo do ponto de coleta e do Rio Guaribas dentro da Bacia do Parnaiba; (C)
imagem aérea mostrando o trecho do Rio Guaribas que foi realizado todas as coletas; (D-
E) imagens do local de coleta ao longo do Rio Guaribas mostrando o leito rochoso, baixo
nivel da 4gua e o desmatamento da mata ciliar. Coordenadas geograficas DATUM
SIRGAS 2000, Base cartografica: Agencia Nacional de Aguas e Saneamento Basico
(ANA).

Figura 2. Tempo médio (em horas) gasto com cada grupo comportamental pelos
caranguejos adultos de Sylviocarcinus pictus em condi¢des de laboratdrio. a= diferenca
do tempo gasto com o grupo comportamental quiescéncia entre o dia, periodo de luz
branca, e noite, periodo de luz vermelha; b= diferenca do tempo gasto com o grupo
comportamental quiescéncia entre fémeas e machos; c= diferenca do tempo gasto com o
grupo comportamental atividade entre o dia, periodo de luz branca, e noite, periodo de
luz vermelha; d= diferenca do tempo gasto com o grupo comportamental atividade entre

fémeas e machos. * indica uma diferenca significativa.

Figura 3. Atividade comportamental didria dos caranguejos adultos de Sylviocarcinus
pictus em condi¢des de laboratorio. As frequéncias dos comportamentos em cada hora
foram calculadas a partir da média da duracdo diaria de cada comportamento ao longo

dos 20 minutos de observacgéo a cada hora.
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ARTIGO 2. EFEITO DO RECURSO SOBRE A DINAMICA DOS CONFRONTOS
ANIMAIS INTRAESPECIFICOS
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Efeito do recurso sobre a dindmica dos confrontos animais intraespecificos

Confrontos intraespecificos ocorrem por recursos indivisiveis, como territorio,
abrigo, comida ou parceiros sexuais, e envolvem custos energéticos, tempo e lesdes.
Apesar de o valor do recurso influenciar a intensidade e o custo da luta, as estimativas
baseadas apenas na duracéo total do confronto podem ser enviesadas, especialmente em
confrontos estruturados em fases. Por isso, nosso objetivo foi investiga como como o
valor do recurso afeta a dindmica dos confrontos em Kingsleya attenboroughi, um
caranguejo de agua doce da Chapada do Araripe, usando tanto a duracdo total quanto as
outras métricas de intensidade de confronto e probabilidade de transicdes
comportamentais. NOs pareamos os caranguejos pela largura da carapaca e submetidos a
trés tratamentos: abrigo, comida e controle; além de usarmos o software BORIS para
quantificar o tempo gasto em comportamentos agonisticos. NGs testamos a influéncia dos
tratamentos na duracdo das lutas, frequéncia do comportamento mais custoso e a duracéo
das fases mais agressivas dos confrontos usando modelos lineares generalizados (GLMs).
Nossos resultados indicam que os competidores lutaram por menos tempo pelo abrigo,
mas com maior intensidade. A analise da agressividade do confronto revelou que
individuos disputando o abrigo passaram mais tempo na fase mais agressiva do que nas
outras fases, indicando maior motivacao e gasto energético. Portanto, se analisassemos
somente a duracdo da luta, nosso resultado demonstraria que o abrigo € o recurso menos
valioso para os individuos. Porém, ao adicionar métricas mais diretamente relacionadas
aos custos do confronto, nossos resultados demonstram que animais podem passam
menos tempo brigando, mas usar comportamentos mais agressivos. Essa nova perspectiva
pode modificar como entendemos confrontos animais e as estratégias usadas pelos

animais durante o confronto.

Palavras chave: Confrontos animais, valor do recurso, custo do confronto, Andlise

sequencial e Kingsleya attenboroughi
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Comportamento agonistico entre individuos do mesmo sexo e espécie, mais
comumente chamados de ‘confrontos’, ocorrem principalmente pelo acesso ou
manutenc¢do dos recursos indivisiveis, como territdrio, abrigo, comida ou parceiro sexual
(Hardy e Briffa 2013). Tais confrontos tendem a envolver custos, tanto em termos de
gasto de tempo quanto em gastos energéticos para realizar os comportamentos (Neat et
al. 1998). Outra fonte de custos podem ser injdrias, que podem ocasionar graves lesdes
fisicas e em alguns casos até a morte (Green e Patek 2015). Devido a esses custos,
pesquisadores se indagaram o porqué da existéncia de confrontos no reino animal por
muitos anos — e a resposta desse porqué perpassava aparentemente por uma estratégia
evolutivamente estivel, j& que diversas linhagens de animais apresentam esse
comportamento (kokko 2013). O principal marco tedrico foi a analise de confrontos
animais usando o arcabouco tedrico e pratico da teoria de jogos evolutiva, na qual os
confrontos passam a ser analisados como uma razdo entre custos e beneficios (Hardy e
Briffa 2013). Sempre que os beneficios forem mais altos do que os custos do confronto,
torna-se econdmico engajar em confrontos pela posse do recurso que estd sendo
disputado. Portanto, os custos e os beneficios sdo variaveis importantes para entender a

dindmica de confrontos animais.

Os beneficios sdo geralmente chamados de valor do recurso (V), ou melhor, o
valor que os competidores atribuem ao recurso disputado. Esse V atribuido pelo
competidor depende tanto de fatores intrinsecos ao recurso (V objetivo), como por
exemplo a disponibilidade de fémeas para acasalar (Jennings et al. 2004) ou a qualidade
de conchas usadas como abrigo (Doake e Elwood 2011), quanto a fatores intrinsecos ao
competidor (V subjetivo), como por exemplo a fome (Laidre e Elwood 2008) ou a idade
(Humphries et al. 2006; Mathiron et al. 2018). Com isso, competidores diferentes podem,
a partir da relagéo entre o V objetivo e subjetivo, atribuir valores diferentes a um mesmo
recurso que esta sendo disputado, e quando dois competidores com habilidades de luta
muito similares se envolvem em um confronto, o competidor que atribui um V maior
tende a ganhar o confronto (Enquist e Leimar 1987). Uma vez que 0 V conseguir prever
o resultado e a intensidade do confronto, o V também pode ser usado para predizer os
custos desses confrontos (Arnott e Elwood 2008). Como o V estd positivamente
relacionado com a motivagdo para lutar, é esperado que o custo da luta também se
relacione positivamente com o valor do recurso, pois quanto maior for o valor atribuido

ao recurso, maior serd a motivagdo para iniciar e permanecer na luta, e, portanto, o
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competidor estara disposto a pagar um custo maior pelo beneficio do recurso (Arnott e
Elwood 2008). Por exemplo, o caranguejo ermitdo Pagurus bernhardus lutam com uma
maior frequéncia de batidas de conchas quando o seu oponente possui uma concha de
tamanho mais adequado do que a sua (Doake e Elwood 2011). Os machos de peixes
Cichlasoma nigrofasciatum e dos insetos Anastatus disparis lutam mais intensamente,
em termos de transi¢des rapidas para fases mais agressivas da luta e nimero de injdrias
sofridas, respectivamente, quando estdo na presenca de uma fémea virgem do que na
presenca de fémea ja acasalada (Keeley e Grant 1993; Liu e Hao 2019). Portanto, varios
taxons de animais apresentam a capacidade de mudar a dindmica, intensidade e o custo
do confronto conforme a motivagao para acessar 0 recurso em disputa, e essa motivagédo
tipicamente é expressa em termos de lutas mais longas e/ou intensidade dos

comportamentos mais custosos.

O uso da duracdo total da luta junto com uma métrica de intensidade é amplamente
usado nos estudos de confrontos animais para estimar custo, intensidade e motivacao
(Verrell 1986; Jennings et al. 2004; Morrell et al. 2005; Gruber et al. 2016; Palaoro et al.
2017). A duracao total da luta € amplamente usada como uma métrica de custo devido a
razdes como: € facilmente mensurada, modelos tedricos usam a duracdo total da luta para
realizar suas previsdes e 0s custos energéticos se acumulam com tempo (Billock e Dunbar
2009; Bergman et al. 2010; McGinley et al. 2015; Lane e Briffa 2018). Porém,
dependendo da dinamica da luta, a motivacdo do competidor, a intensidade e 0s custos
do confronto podem ser estimados enviezadamente pela associagdo com a duracao total
da luta. Quando as lutas sdo compostas de uma Unica fase e por comportamentos com um
unico nivel de custo energético, € mais provavel que os custos acumulem uniformemente
ao longo da luta. Por exemplos, nas disputas da borboleta Pararge aegeria (Kemp et al.
2006), os machos se confrontam por meio de disputas aéreas sem contato. Nessas
disputas, os dois individuos performam voos circulares préximos um do outro até que um
dos competidores sai em retirada. Como s@o comportamentos similares a displays, a
duracdo total da luta pode servir como uma boa métrica para estimar o quanto o
competidor esta disposto a gastar para se manter fazendo o display por um longo periodo
de tempo. Entretanto, a grande maioria das lutas sdo compostas por duas ou mais fases
com niveis crescentes de agressividade, como observado nas disputas da vespa parasita
Goniozus legneri (Stockermans e Hardy 2013) e nas disputas da aranha Trichonephila

clavipes (Almeida et al. 2024). Nesse tipo de confronto, o custo, a intensidade da luta, e
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a motivacao dos individuos podem apresentar uma relacdo diferente com a duragéo da
luta. Nesses casos, é possivel que comportamentos diferentes causem custos diferentes
nos competidores envolvidos na briga. Portanto, usar comportamentos mais custosos logo
de inicio pode fazer com que a luta dure menos tempo, mas seja mais custoso devido ao
uso desse tipo de comportamento. Com isso, atrelar apenas duracao da luta a motivacao
dos individuos e aos custos de um confronto é problematico. Por exemplo, a anémona
Actinia equina possui lutas mais longas quando o valor de recurso é mais alto. Porém, os
comportamentos usados durante este confronto sdo menos custosos do que quando 0s
individuos se confrontam por recursos menos valiosos (Palaoro et al. 2017). O caranguejo
ermitdo P. longicarpus também tem um padrdo similar, no qual os comportamentos mais
custosos sao usados logo no inicio da luta quando o valor do recurso é mais alto (Gherardi
2006). Portanto, usar somente a duracdo da luta para avaliar motivacao e custos de um
confronto pode ser problematico em lutas constituido por duas ou mais fases. Neste tipo
de confronto, as métricas usadas para a luta inteira ndo necessariamente se aplicam a cada
uma de suas fases, e com isso perdermos informac6es sobre a dindmica da luta e as

possiveis estratégias que 0s animais usam quando a motivacao aumenta.

Nosso objetivo é testar como mudangas no valor do recurso alteram a dindmica
de confrontos agonisticos, testando n&o s6 as métricas convencionais (e.g., duracéo total
da luta e intensidade do comportamento mais agressivo), mas também métricas menos
usadas, como transicdes comportamentais e o tamanho (duracdo) das fases da luta.
Baseando-se na teoria vigente, nossa hipétese é de que quando os individuos disputam
recursos mais valiosos, os confrontos serdo mais custosos, o que se manifestara na forma
de lutas mais longas, transicdes mais rapidas para comportamentos agressivos, fase
agressiva da luta proporcionalmente maior e uma maior intensidade do comportamento
mais agressivo. Para isso, usamos o Kingsleya attenboroughi Pinheiro e Santana, 2016
(Decapoda: Brachyura) como nosso modelo de estudo. O K. attenboroughi € um
caranguejo de agua doce endémico da Chapada do Araripe, no sul do estado do Ceara
(Pinheiro e Santana 2016), e os machos da espécie mostram interacdes agonisticas
estruturadas em fases (P.H. Nobre, observacdo pessoal). A sua distribuicdo se limita a
faixa de mata humida da porgdo norte da chapada, onde ocorrem exclusivamente nos
riachos préximos a areas de nascente (Pinheiro e Santana 2016; Aradjo et al. 2022). Estas
s80 as Unicas areas que possuem condicBes favoraveis a ocorréncia da espécie ao longo

de todo o0 ano. No periodo de estiagem, correspondendo de maio a dezembro, a agua para
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de correr em grande parte dos trechos dos riachos em que 0s caranguejos ocorrem,
formando vérias pogas de 4gua. Nesse periodo, a densidade populacional aumenta, pois
0s caranguejos sao obrigados a se deslocarem para essas pogas em busca de territorios
com uma boa disponibilidade de recursos como, abrigo e comida. Portanto, esses recursos
sdo muito valiosos para o K. attenboroughi, em especial no periodo de estiagem, mas
ainda ndo entendemos os efeitos desses recursos sobre a dinamica das interagOes

agonisticas.

METODOS
Coleta, transporte e manutengdo dos caranguejos em laboratdrio

Coletamos 30 caranguejos machos adultos (Martins et al. no prelo) de Kingsleya
attenboroughi sem nenhum dano fisico no periodo noturno usando o método de busca
ativaem um riacho na localidade Sitio Cocos (07°22'31.13"S; 39°16'24.30"0), municipio
de Barbalha, sul do estado do Ceard, nos meses de novembro e dezembro de 2023.
Sexamos os caranguejos no local de coleta, distinguindo os machos das fémeas pela
presenca de pledpodos (Magalhdes 2003). Apos a coleta, acondicionamos 0s especimes
coletados individualmente em potes pléasticos com &gua do local e os transportamos até o
laboratorio em caixas térmicas. No laboratério, mensuramos a largura da carapaca dos
caranguejos, com o uso de um paquimetro digital com 0,1 mm de precisdo, para
parearmos 0s oponentes com base nas similaridades de suas carapacas. Posteriormente,
os aclimatamos individualmente em aquarios de vidro (15 x 40 x 30 cm) por oito dias
para eliminar qualquer experiéncia passada (Zulandt et al. 2008). Durante esse periodo,
mantivemos 0s caranguejos isolados quimicamente em aquarios separados e com as
laterais recobertas com material opaco para minimizar a visualizacdo dos individuos em
aquarios proximos. Cada aquério continha uma toca (cano PVC) areia e uma rocha, como
no local de coleta, preenchido com 06 litros de &gua aerada em temperatura ambiente sob
um ciclo claro:escuro de 12:12 horas. Todos os aquarios foram configurados para que 0s
caranguejos pudessem emergir, dado que esse comportamento foi bastante observado
quando os caranguejos sdo submetidos a condi¢des de laboratério (Nascimento et al.
2019). Durante todo o periodo de aclimatacéo e experimental, alimentamos os individuos
uma vez ao dia com filé de peixe e realizamos a limpeza e a troca parcial da agua dos

aquarios a cada 72 horas.
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Desenho experimental

Ap0s o periodo de aclimatacdo, definimos o pareamento dos competidores com
base na similaridade da largura da carapaca para eliminar o efeito do potencial de retencao
de recurso (RHP, do inglés “Resource holding potential ’) associado ao maior tamanho
corporal (Palaoro e Peixoto 2022). Para distinguir os individuos, marcamos com tinta ndo
toxica a carapaca de um dos caranguejos para facilitar a identificacdo durante as analises
dos videos. Posteriormente, submetemos todos os caranguejos a um periodo de cinco dias
sem comida para igualar as condig0es iniciais de todos os competidores. Estabelecemos
esse periodo de estivagdo com base em alguns testes pilotos que mostraram que com cinco
dias sem o fornecimento de comida o0s caranguejos brigavam mais. Em seguida,
dividimos os 15 pares de oponentes em trés tratamentos aleatoriamente. Com isso,
alocamos 5 pares de oponentes para receber o tratamento no qual o recurso ofertado foi o
abrigo (cano PVC), 5 pares de oponentes para receber o tratamento no qual o recurso foi
a comida (filé de peixe) e 5 pares de oponentes para receber o tratamento controle, sem

recurso.

Para realizar os confrontos, transferimos os pares para a arena do confronto e seus
respectivos tratamentos. A arena era constituida de um aquario (40 x 30 x 30 cm) com as
laterais cobertas com material opaco para minimizar o efeito dos estimulos externos,
contento areia fina e 5,4 litros de agua sem circulacdo. A arena foi dividida em trés
compartimentos iguais por duas divisorias opacas. ApGs inserirmos um competidor em
cada lado da arena e o recurso no compartimento do meio, os aclimatamos por 10 minutos
antes do inicio dos experimentos. Apds esse periodo, retiramos as divisérias opacas e
filmamos os competidores durante 40 minutos com uma camera SJ8 Air por arena,
posicionada em um angulo de 90° a 30 cm acima das arenas. Realizamos todos as
filmagens entre as 18:30 e 01:00 da noite, uma vez que a espécie apresenta um habito
noturno com uma maior atividade nesse periodo (Nascimento et al. 2019). Usamos
lampadas vermelhas de led (14W) para possibilitar as filmagens dos confrontos sem
interferir no comportamento dos caranguejos, Visto que 0s crustaceos apresentam baixa
sensibilidade ao espectro de luz vermelha (Hazlett 1966). Apo6s os confrontos,
fornecemos um pedaco de filé de peixe aos caranguejos e devolvemos todos aos seus

respectivos aquarios para observamos eles por uma semana.
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Apo6s uma semana, qualquer caranguejo que morresse ou passasse por uma muda
seria excluido da analise para evitar viés nos resultados (Moore 2007). Os caranguejos
que permaneceram Vvivos, sem ferimentos e sem terem passado por uma muda tiveram
seus dados validados e foram submetidos novamente a um periodo de cinco dias sem
comida para um novo confronto. Todos os caranguejos foram usados no maximo duas
vezes, e no segundo confronto, os animais foram pareados com outros oponentes e
submetidos a um novo tratamento diferente da vez anterior. Por tanto, tivemos ao todo 10
confrontos em cada tratamento. Destes, desconsideramos dois confrontos do tratamento
com comida, dois do tratamento com abrigo e um do tratamento controle. Restando ao
todo 25 confrontos validos, oito do tratamento com comida, oito do tratamento com

abrigo e nove do tratamento controle.

Obtencao dos dados

Utilizamos o software BORIS - Behavioral Observation Research Interactive
Software (versdo 7.13.9) para contabilizar a quantidade de tempo que cada competidor
passou executando cada comportamento agonistico e a transicdo sequencial entre um
comportamento e outro executado por cada competidor. Com este software é possivel
fazer uma anélise mais refinada da frequéncia dos comportamentos usando um etograma
construido pelo usuério, além de possibilitar a exportacdo dos dados de diversas formas
para realizar varias analises a partir de uma unica observacéo dos videos (Friard & Gamba
2016). Com a definicdo do etograma com 12 comportamentos agonisticos mutuamente
excludentes de K. attenboroughi (Tabela 1), categorizamos 0s comportamentos no
software BORIS como “estado” (i.e., comportamento que ocorre em um periodo de
tempo), possibilitando o registro do tempo que os competidores gastaram em cada um
dos comportamentos. A Unica exce¢do foi o comportamento socar, que foi categorizado
como “evento”, possibilitando a contagem do ntimero de vezes que cada competidor
realizou esse comportamento. Para obtencdo dos dados de tempo que cada competidor
gastou em cada comportamento e as sequéncias das transi¢bes comportamentais,
analisamos apenas a primeira luta de cada confronto para evitar o efeito das experiéncias
de lutas passadas (Hsu et al. 2006). Consideramos inicio de uma luta quando os oponentes

se alinharam e um caranguejo se aproximou do oponente iniciando claramente uma
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interacdo com contato fisico. A luta foi considerada encerrada quando um caranguejo se

afastou do seu oponente, e permaneceram distantes por mais de 10 segundos.

Tabela 1. Etograma com a descri¢cdo do comportamento agonistico de machos adultos de

Kingsleya attenboroughi, em condi¢des de laboratorio.

Fase  Comportamento Descrigéo
Fase 1 Alinhar O caranguejo alinha-se de frente para 0 Seu oponente e se posiciona para
aproximacdo, dando inicio a luta.
Aproximar O caranguejo posiciona a quela maior na frente do seu corpo (como um escudo)
e a quela menor estendida para frente, e move-se em diregdo ao oponente.
Fase 2 Face a face O caranguejo usa suas quelas fechadas e o 2° par de peredpodos para tocar a
quela ou corpo do oponente.
Pausar O caranguejo durante a fase 2 fica parado préximo ao oponente sem interagir
com ele.
Fase 3 Empurrar O caranguejo usa suas quelas fechadas para empurra as quelas do oponente.
Apertar O caranguejo usa suas quelas abertas para apertar e agarrar as quelas ou corpo
do oponente.
Socar O caranguejo usa suas quelas abertas ou fechadas para socar o corpo do
oponente.
Pausar O caranguejo durante a fase 3 fica parado proximo ao oponente sem interagir
com ele.
Fase 4 Perseguir O caranguejo move-se em direcdo ao oponente apés ele se afastar rapidamente
em um comportamento de recuo ou fuga.
Recuar O caranguejo se afasta devagar do oponente ap6s uma aproximacao sem contato
fisico ou atos agressivos.
Fugir O caranguejo se afasta rapidamente do oponente apds um contato fisico com atos
agressivos.
Fim da luta O caranguejo se afasta do oponente apds um recuo ou fuga, e os competidores

permanecem afastados sem interacdo por no minimo 10 segundos.
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Analise sequencial do comportamento

Usamos a analise sequencial das transicdes comportamentais para ver como o K.
attenboroughi altera a dindmica da luta diante dos diferentes tratamentos. A analise
sequencial ¢ uma técnica usada para analisar o comportamento intraindividual ou até
mesmo a interagdo de grupos inteiros de animais (Bakeman e Quera 1995). Apesar de
ainda ser pouco usada em pesquisas com comportamento agonistico (mas veja Egge et al.
2011; Green e Patek 2018; Dinh et al. 2020), essa analise tem a capacidade de refinar
ainda mais a analise da dinamica comportamental durante as interacdes agonisticas, pois
nos permite ver a sequéncia comportamental do competidor durante a escalada agressiva

que pode ocorrer durante a luta.

Para realizarmos a analise sequencial, primeiro exportamos todas as transi¢oes
comportamentais da primeira luta de todos os confrontos dos trés tratamentos analisados
no software BORIS, usando o etograma da Tabela 1. Posteriormente, criamos para cada
tratamento um conjunto de dados organizados em uma tabela com duas colunas (ver
Tabela 2), em que as codifica¢fes das transicdes sequenciais dos comportamentos séo
representadas em cada linha da tabela de dados. Para cada linha, a primeira coluna
representa o primeiro comportamento ou 0 comportamento precedente e a segunda coluna
representa 0 segundo comportamento da transicdo ou 0 comportamento subsequente. Em
uma notacdo que L é igual a linhae C é igual a coluna, [L1,C1] representa o primeiro
comportamento de uma sequéncia, e, [L1,C2] representa 0 comportamento subsequente.
Na préxima linha, [L2,C1] representa 0 comportamento precedente, portanto esse
comportamento € igual ao [L1,C2], e [L2,C2] representa 0 comportamento subsequente
da sequéncia de transicdo. A Tabela 2 traz uma pequena amostra do nosso conjunto de
dados do tratamento controle representando a codificacdo das transi¢cdes sequenciais dos

comportamentos.

Tabela 2. Codificagao representando o conjunto de dados das transicbes comportamentais
dos machos adultos de Kingsleya attenboroughi submetido ao tratamento controle, sem
recurso. Este conjunto de dados representa a sequéncia de transi¢coes; | - v—s—v —

e—p—bh.
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Comportamento Comportamento

precedente subsequente
Transicdo 1 I %
Transicao 2 % S
Transicdo 3 S %
Transicdo 4 v e
Transicdo 5 e
Transicao 6 p

Em seguida, exportamos os conjuntos de dados dos trés tratamentos para o
software R para criarmos uma matriz de adjacéncia com a frequéncia de todas as
transicfes entre os comportamentos, chamada de matriz de transicdes observadas.
Depois, simplificamos essa matriz de transi¢des observadas usando uma permutacao para
mantermos apenas aquelas transi¢des que ocorreram com uma frequéncia maior do que
seria esperado por acaso (Berzins e Caldwell 1986; Bakeman et al. 1996), chamadas de
transicOes significativas. Para realizar a permutacdo, primeiro aleatorizamos a segunda
coluna dos nossos trés conjuntos de dados de transicdes comportamentais 10.000 vezes,
mantendo a frequéncia relativa dos comportamentos, mas alterando aleatoriamente as
transicOes entre eles. Para 0 processo de permutacdo, estabelecemos, assim como Green
e Patek (2018), o quantil de 95% de 10.000 conjuntos de dados randomizados. A partir
desse processo, criamos uma matriz com a frequéncia das transi¢des esperadas ao acaso,
em que todos 0s comportamentos podem transitar para qualquer outro comportamento.
Por fim, identificamos em nossas matrizes de dados observados em cada tratamento quais
transi¢fes comportamentais ocorreram com uma frequéncia maior do que a frequéncia da
matriz de dados esperado ao acaso. Apds simplificarmos os trés conjuntos de dados
observados mantendo apenas aqueles comportamentos com maior frequéncia do que o
esperado ao acaso, plotamos os dados das transic¢des significativas em um grafo de redes

para cada tratamento usando o pacote ‘igraph’ (Csardi e Nepusz 2006).

Andlise estatistica

Nossa hipétese era de que quando os individuos disputam recursos mais valiosos,

os competidores ficardo mais motivados a lutar pelo recurso e os confrontos serdo mais
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custosos, o que se manifestara na forma de lutas mais longas, uma maior intensidade do
comportamento mais agressivo e a fase agressiva da luta proporcionalmente maior. Para
testarmos nossa hipoOtese precisamos, portanto, realiza trés testes. O primeiro teste,
consiste em analisar como o valor do recurso (no nosso caso, 0s tratamentos) influencia
na duracdo total da luta. Para isso usamos inicialmente a ANOVA, tendo como variavel
resposta a duragdo total das lutas, em segundos, e como varidveis explicativas 0s
tratamentos (abrigo, comida e controle). Apoés realizar o teste, porém, percebemos que 0s
residuos dos nossos dados ndo se adequaram aos pressupostos de homoscedasticidade
exigidos pela ANOVA. Portanto, também testamos os mesmos dados usando dois tipos
diferentes de modelos lineares generalizados (GLMs), um GLM Gaussiano e um outro
GLM com a uma distribuicdo Gamma e uma ligacdo identidade, além de uma analise de
Minimos Quadrados Generalizados (GLS). No modelo GLS, nés alteramos a estrutura de
variancia baseando-nos na distribuicdo dos nossos dados. Isso é uma pratica recorrente
quando dados sdo heterocedasticos, pois ao alterar a estrutura da variancia, retiramos o
pressuposto de homoscedasticidade da analise. Posteriormente, testamos qual desses
modelos se ajustou melhor ao tipo de distribuicdo dos nossos dados. Para isso, calculamos
os ajustes dos modelos utilizando as pontuagdes do critério de informacdo de Akaike
(AIC) e, em seguida, determinamos as probabilidades e 0s pesos dos modelos (Burnham
etal. 2011). O modelo com a menor pontuagdo AIC, que resultou na maior probabilidade
e no maior peso do modelo, foi o que melhor previu a influéncia do recurso na duragédo
da luta. O modelo que melhor se ajustou foi 0 GLM com uma distribuicdo Gamma e uma
ligacdo identidade, também tendo como variavel resposta a duracédo total das lutas, em
segundos, e como varidveis explicativas os tratamentos (abrigo, comida e controle).
Utilizamos o pacote “Ime4” no software R (Bates et al. 2015) para realizarmos a analise
de GLS.

No segundo teste, investigamos como o recurso influencia na frequéncia do
comportamento mais energeticamente custoso da luta, comportamento “Apertar” da fase
trés (Figura 1). Para obtermos a frequéncia, primeiro calculamos separadamente a
proporcao do tempo gasto pelos competidores com o comportamento “Apertar” nas lutas
de cada tratamento. Fizemos isso dividindo o valor do tempo gasto, em segundos, com o
comportamento “Apertar” em cada tratamento pelo valor da duragdo total da luta do
respectivo tratamento. Com isso, geramos um conjunto de dados continuos com valores

variando entre 0 e 1. Posteriormente, aplicamos um GLM para dados com distribuigdo
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beta, utilizando 0 pacote “betareg” também no software R, modelo adequado para
conjuntos de dados com esse tipo de distribuicdo (Ferrari e Cribari-Neto 2004). Nesse
segundo teste, as variaveis respostas foram a propor¢do do comportamento apertar em
cada tratamento e as varidveis explicativas foram os tratamentos (abrigo, comida e

controle).

No terceiro e Ultimo teste, analisamos como o recurso influencia a duracdo da fase
mais agressiva e possivelmente de maior custo energético: a terceira fase da luta do
caranguejo K. attenboroughi (Figura 1). Para investigarmos isso, calculamos
separadamente para cada tratamento a proporcao de tempo gasto nas fases dois e trés da
luta, dividindo o valor da duracéo das fases, em segundos, pelo valor da duragéo total da
luta do respectivo tratamento. Gerando também para cada fase da luta um conjunto de
dados continuos com valores variando entre 0 e 1. Posteriormente, usamos dois GLM
também para dados com distribuicdo beta (um modelo para a fase dois e 0 outro para a
fase trés), tendo a proporcdo das fases dois e trés das lutas em cada tratamento como
varidvel resposta, enquanto os tratamentos (abrigo, comida e controle) foram a variavel
explicativa. A representacdo grafica da duracdo total das lutas, proporcdo do
comportamento apertar e a proporcdo das fases dois e trés para cada tratamento foram

criadas também no software R utilizando o pacote “ggplot2”.

RESULTADOS
Anélise sequencial do comportamento

A analise sequencial mostrou que o K. attenboroughi apresenta transicdes
comportamentais progressivas entre fases ao longo da luta. Independentemente do
tratamento, os comportamentos progrediram em fases, da fase (1) com comportamentos
iniciadores de luta, como alinhamento ou aproximacdo, para fase (2) com
comportamentos como face a face com contatos fisicos sem agressividade, para fase (3)
com comportamentos como luta intensa com comportamento agressivo e golpes fortes, e,
finalmente, para fase (4) com comportamentos finalizadores de lutas (Tabela 1; Figura
1). Essas fases sdo claramente delineadas ao observarmos a probabilidade de transicao
entre os comportamentos, ja que os competidores dos trés tratamentos mostraram maior
propens&o a realizar transi¢des entre comportamentos dentro da mesma fase do que entre

fases diferentes (Tabelas 3, 4 e 5; Figura 1). Alem disso, ndo observamos transicoes
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significativas entre uma fase superior com comportamentos altamente intensos para fases
inferiores com comportamentos com baixa intensidade (Tabelas 3, 4 e 5; Figura 1), nos
revelando a natureza progressiva das lutas do K. attenboroughi. N&o consideramos as
transicbes comportamentais entre a fase 4, com comportamentos finalizadores de luta,
para a fase 1, com comportamentos iniciadores de luta, como desescalada, pois nédo

classificamos esses comportamentos finalizadores de luta como de baixa ou alta

intensidade.
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Figura 1. Analise sequencial do comportamento agonistico dos machos adultos de
Kingsleya attenboroughi submetidos a: (A) Tratamento com lutas sob o estimulo do
recurso abrigo. (B) Tratamento com lutas sob o estimulo do recurso comida. (C)
Tratamento controle, com lutas sem a presenca do estimulo. Os circulos representam
comportamentos; seu tamanho e cor correspondem a porcentagem do total de
comportamentos observados. As setas indicam transicdes significativas entre

comportamentos; a espessura das setas corresponde a probabilidade de transicéo.

A andlise sequencial também revelou como os competidores variaram o uso de
comportamentos dentro das lutas e entre os tratamentos. Quando observamos 0s

comportamentos que compde a fase 2 (Face a face e pausa), observamos que 0s
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competidores no tratamento com a comida usaram esses comportamentos com uma
frequéncia maior (21,20% e 21% respectivamente) do que os competidores dos
tratamentos com abrigo e controle (18,40% e 7,40%; 19,50% e 13,40% respectivamente)
(Tabela 6; Figura 1). No entanto, quando observamos os comportamentos “apertar” e
“socar” da fase 3, observamos que os competidores no tratamento com o abrigo usam o
comportamento “apertar” quase o dobro de vezes a mais (23%) do que os competidores
usaram no tratamento com a comida (14,2%) (Tabela 6; Figura 01A, B). Além disso, 0s
competidores do tratamento com o abrigo usaram “socar” cinco vezes mais (10%) do que
o tratamento com comida (2%) (Tabela 6; Figura 1A, B). Em ambos 0s comportamentos
da fase 3, os competidores do tratamento controle usaram esses comportamentos com
uma frequéncia semelhante a usada pelos competidores no tratamento com o abrigo,
22,6% e 13% respectivamente (Tabela 6; Figura 1A, C).

Também observamos uma diferenca entre os tratamentos na probabilidade de
transicdo entre os comportamentos. Os competidores lutando no tratamento com o abrigo
apresentaram uma probabilidade de transi¢cdo entre os comportamentos (face a face —
empurrar, que representa a transicdo entre a segunda e terceira fase da luta, Figura 1) duas
vezes maior (30%) do que os competidores lutando no tratamento com a comida (15%)
(Tabelas 3, 4; Figura 2A, B), e um terco maior do que os competidores lutando no
tratamento controle (20%) (Tabelas 3, 5; Figura 2A, C). Além disso, os competidores
lutando no tratamento com o abrigo apresentou a probabilidade de transicdo entre os
comportamentos (empurrar — apertar) também duas vezes maior (50%) do que 0s
competidores no tratamento com comida (25%) (Tabelas 3, 4; Figura 2A, B). Os
competidores no tratamento controle ndo apresentaram transi¢Ges significativas direta
entre esses dois comportamentos (Tabelas 5; Figura 2C).

Portanto, a analise sequencial tanto nos revelou que os competidores no
tratamento com o abrigo usaram o comportamento “apertar” quase o dobro de vezes a
mais do que os competidores no tratamento com a comida, quanto que eles transitaram
para 0s comportamentos agressivos da fase trés mais rapidamente do que os competidores
dos tratamentos com comida e controle. Além disso, nossa analise também revelou que
0s competidores no tratamento com a comida usaram o comportamento “face a face” mais

vezes do que os competidores nos tratamentos com o abrigo e controle.

Resultados tradicionais
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Ao analisarmos como o valor do recurso influencia tanto o custo do confronto
quanto a motivacdo dos oponentes, medidos pela duracdo da luta e pela intensidade do
comportamento mais intenso, observamos que o valor do recurso exerceu uma influéncia
significativa no tempo de luta dos competidores. Os individuos do tratamento com o
abrigo lutaram por menos tempo do que os competidores dos tratamentos com comida (p
= 0,041) e controle (p = 0,028) (Figura 2A). No entanto, os competidores no tratamento
com a comida lutaram pelo mesmo periodo de tempo que aqueles no tratamento controle
(p=0,93, Figura 2A). Além disso, o recurso também influenciou na quantidade de tempo
gasto em comportamentos de maior intensidade agressiva (comportamento “apertar”).
Apesar de lutarem por menos tempo, 0s competidores no tratamento com o abrigo tiveram
lutas mais intensas, pois gastaram proporcionalmente mais tempo nesse comportamento
do que aqueles no tratamento com a comida (p = 0,006, Figura 2B). Adicionalmente, eles
ndo diferiram significativamente da propor¢do de tempo gasto com esse comportamento
daquele gasto pelos competidores no tratamento controle (p = 0,854, Figura 2B). Ja as
lutas dos competidores no tratamento com a comida foram menos intensas do que as lutas
do tratamento controle, pois gastaram proporcionalmente menos tempo com o
comportamento “apertar” do que os competidores do tratamento controle (p = 0,006,

Figura 2B).

Resultados focados na dinamica

Quando analisamos a dindmica da luta focando na duracédo de cada fase, ao invés
da duracdo total do confronto, observamos que o recurso também exerceu uma influéncia
igualmente importante sobre a dindmica dos confrontos. Os competidores em cada
tratamento mostraram uma variacdo no tempo gasto com cada fase da luta dependendo
do recurso. Ao analisarmos o tempo gasto pelos competidores nos trés tratamentos com
0S comportamentos menos agressivos da segunda fase da luta, observamos que o0s
competidores no tratamento com o abrigo gastaram proporcionalmente menos tempo
nessa fase do que os competidores gastaram no tratamento com a comida (p = 0,035,
Figura 2C). Adicionalmente, os competidores no tratamento com o abrigo ndo diferiram
significativamente do tratamento controle, gastando o mesmo tempo na segunda fase que
eles (p = 0,383, Figura 2C). Além disso, os competidores no tratamento com comida
tambem gastaram proporcionalmente o0 mesmo tempo na segunda fase da luta que os

competidores gastaram no tratamento controle (p = 0,186, Figura 2C). No entanto, quando
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analisamos o tempo gasto na terceira fase da luta, os competidores no tratamento com o
abrigo gastaram proporcionalmente mais tempo com os comportamentos agressivos da
terceira fase, do que os competidores gastaram no tratamento com a comida (p = 0,049,
Figura 2D). Entretanto, assim como observado nos resultados da segunda fase, a
proporcao de tempo gasto na terceira fase das lutas no tratamento com o abrigo continuam
sem diferir significativamente do tempo gasto no tratamento controle (p = 0,857, Figura
2D). A fase trés das lutas no tratamento com a comida, quando comparada com o

tratamento controle, foi proporcionalmente menor (p = 0,028, Figura 1D).
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Figura 2. Tempo total da luta em segundos, propor¢cdo do comportamento apertar e a
proporcdo de cada fase da luta dos machos adultos de Kingsleya attenboroughi sob
tratamentos com os recursos abrigo, comida e controle (i.e., sem recurso). (A) A diferenca
na duracgdo total da luta dos competidores entre cada tratamento. (B) A diferenga na
propor¢do do tempo gasto com o comportamento apertar ao longo da luta em cada

tratamento. (C) A diferenca na propor¢éo de tempo gasto com a fase 2 da luta entre cada
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tratamento. (D) A diferenca na proporcao de tempo gasto com a fase 3 da luta entre cada
tratamento. As proporcdes das fases sdo calculadas dividindo o tempo de cada fase pela
duragéo total da luta do respectivo tratamento. Os whiskers representaram o desvio
padrdo. Letras iguais, indicam resultados semelhantes e letras diferentes indicam uma

diferenca significativa entre os resultados.
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Tabela 3. Matriz de dados das transi¢des comportamentais dos machos adultos de Kingsleya attenboroughi submetido ao tratamento com o abrigo

como recurso. Os valores fora dos parénteses e colchetes indicam a frequéncia de transigdes observadas, os valores entre parénteses indicam a

frequéncia de transicbes esperadas e os valores entre colchetes indicam a probabilidade de transicdo. Em nossa analise sequencial do

comportamento, simplificamos a matriz de dados observados para as transi¢cdes com frequéncia maior do que o esperado (valores em negrito).

Alinhar Aproximar Facea  Pausar Empurrar Apertar Socar  Pausar Perseguir Recuar  Fugir  Fimde

face F2 F3 luta

Alinhar 0(0) 9(3) 6(6) 0(2) 0(3) 1(6) 0(4) 0(4) 0(1) 0(2) 0(2) 0(4)
[0,00] [0,56] [0,38]  [0,00] [0,00] [0,00] [0,00]  [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00]

Aproximar 0(0) 0(0) 10(4) 0(2) 0(2) 1(5) 0(3) 1(3) 0(1) 0(2) 0(2) 0(3)
[0,00] [0,00] [0,83] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00]

Face a face 0(0) 0(4) 0(0) 12(4) 9(4) 7(10) 0(5) 0(5) 0(1) 0(2) 1(3) 1(5)
[0,00] [0,00] [0,00]  [0,40] [0,30] [0,00] [0,00]  [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00]

Pausar F2 0(0) 0(2) 11(4) 0(0) 1(2) 0(5) 0(3) 0(3) 0(1) 0(2) 0(2) 0(3)
[0,00] [0,00] [0,92]  [0,00] [0,00] [0,00] [0,00]  [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00]

Empurrar 0(0) 0(2) 1(4) 0(2) 0(0) 5(5) 1(3) 2(3) 0(1) 1(2) 0(1) 0(3)
[0,00] [0,00] [0,00]  [0,00] [0,00] [0,50] [0,00]  [0,00] [0,00] [0,0] [0,00]  [0,00]

Apertar 0(0) 0(5) 0(10) 0(5) 0(5) 0(0) 14(6) 11(6) 1(2) 4(3) 4(3) 3(6)
[0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,38] [0,30] [0,00] [0,11] [0,11] [0,00]

Socar 0(0) 0(3) 0(5) 0(3) 0(3) 11(6) 0(0) 1(4) 1(1) 0(2) 0(2) 3(4)
[0,00] [0,00] [0,00]  [0,00] [0,00] [069] [0,00]  [0,00] [0,06] [0,00] [0,00]  [0,00]

Pausar F3  0(0) 1(3) 2(5) 0(3) 0(3) 12(6) 0(4) 0(0) 0(1) 0(2) 1(2) 0(4)
[0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,75] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00]

0(0) 0(1) 0(1) 0(1) 0(1) 0(1) 1(1) 0(1) 0(0) 0(1) 0(1) 1(2)
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Perseguir [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,05] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,05]

Recuar 0(0) 2(1) 0(2) 0(1) 0(1) 0(3) 0(2) 1(2) 0(1) 0(0) 0(1) 2(2)
[0,000  [0,40] [0,00] [0,00]  [0,00]  [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0.40]

Fugir 0(0) 0(2) 0(3) 0(2) 0(1) 0(3) 0(2) 0(2) 0(1) 0(1) 0(0) 6(2)
[0,000  [0,00] [0,00] [0,00]  [0,00]  [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [1,00]

Fimdeluta  0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0)

[0,000  [0,00] [0,00] [0,00] [000] [000] [0,00] [0,00] [000] [000] [0,00] [0,00]

Tabela 4. Matriz de dados das transi¢cfes comportamentais dos machos adultos de Kingsleya attenboroughi submetido ao tratamento com a comida
como o recurso. Os valores fora dos parénteses e colchetes indicam a frequéncia de transi¢des observadas, os valores entre parénteses indicam a
frequéncia de transicbes esperadas e os valores entre colchetes indicam a probabilidade de transicdo. Em nossa andlise sequencial do

comportamento, simplificamos a matriz de dados observados para as transi¢cdes com frequéncia maior do que o esperado (valores em negrito).

Alinhar Aproximar Facea  Pausar Empurrar Apertar  Socar  Pausar Perseguir Recuar  Fugir  Fimde

face F2 F3 luta

Alinhar 0(0) 8(3) 7(6) 0(6) 0(3) 0(5) 0(1) 0(5) 0(1) 1(2) 0(1) 0(3)
[0,00] [0,50] [0,44] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00]

Aproximar 0(0) 0(0) 12(7) 2(6) 1(4) 1(5) 0(1) 0(5) 0(1) 0(2) 0(1) 1(3)
[0,00] [0,00] [0,71]  [0,00] [0,00] [0,00] [0,00]  [0,00] [0,00] [0,00]  [0,00]  [0,00]

Face aface  0(0) 0(7) 000)  44(16) 9(9) 5(12) 0(3) 0(13) 0(1) 1(6) 0(2) 1(6)
[0,00] [0,00] [0,00] [0,73] [0,15] [0,00] [0,00]  [0,00] [0,00] [0,00] [0,00]  [0,00]

Pausar F2 0(0) 5(6) 36(16) 0(0) 3(8) 1(11) 0(2) 0(11) 1(11) 5(5) 0(2) 0(6)

[0,00] [0,00] [0,72] [0,00]  [0,000  [0,00] [0,00] [000] [000]  [0,10]  [0,00]  [0,00]
0(0) 0(4) 0(9) 0(8) 0(0) 6(6) 0(2) 17(6) 0(1) 1(3) 0(1) 0(3)
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Empurrar [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,25] [0,00] [0,71] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00]

Apertar 0(0) 0(5) 0(12)  0(11) 0(6) 0(0) 4(2) 20(4) 1(1) 5(4) 2(2) 6(5)
[000]  [0,00] [0,00] [0,00] [000]  [0,00] [041] [053]  [0,03] [0,43] [0,05]  [0,16]

Socar 0(0) 0(1) 0(3) 0(2) 1(2) 4(2) 0(0) 0(2) 0(0) 0(1) 0(1) 0(1)
[0,00]  [0,00] [0,00] [0,00] [000] [080] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00]

Pausar F3  0(0) 1(5) 5(13)  0(11) 10(6) 21(9) 1(2) 0(0) 0(1) 1(4) 1(2) 0(5)
[000]  [0,00] [0,00] [0,00] [025  [052] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00]

Persequir  0(0) 0(1) 0(1) 0(1) 0(1) 0(1) 0(0) 1(1) 0(0) 0(1) 0(0) 0(1)
[0,00]  [0,00] [0,00] [0,00] [000]  [0,00] [0,00] [100]  [0,00]  [0,00] [0,00] [0,00]

Recuar 0(0) 3(2) 0(6) 4(5) 0(3) 0(4) 0(1) 2(4) 0(1) 0(0) 0(1) 5(2)
[000]  [0,21] [0,00] [0,00]  [000]  [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,36]

Fugir 0(0) 0(1) 0(2) 0(2) 0(1) 0(2) 0(1) 0(2) 0(0) 0(1) 0(0) 3(1)
[000]  [0,00] [0,00] [0,00] [000]  [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [0,00] [1,00]

Fimdeluta  0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0(0)

[0,000  [0,00] [0,000 [0,00]  [0,00]  [000] [000] [000] [000] [000] [0,00] [0,00]

Tabela 5. Matriz de dados das transicdes comportamentais dos machos adultos de Kingsleya attenboroughi submetido ao tratamento controle, sem
recurso. Os valores fora dos parénteses e colchetes indicam a frequéncia de transi¢des observadas, os valores entre parénteses indicam a frequéncia
de transicOes esperadas e os valores entre colchetes indicam a probabilidade de transicdo. Em nossa analise sequencial do comportamento,

simplificamos a matriz de dados observados para as transicdes com frequéncia maior do que o esperado (valores em negrito).

Alinhar Aproximar Facea  Pausar  Empurrar  Apertar  Socar Pausar  Perseguir Recuar Fugir Fimde
face F2 F3 luta

0 (0) 10(2) 8(6) 0 (5) 0(@3) 0(7) 0(4) 0(5) 0(1) 0(1) 0(2) 0(2)
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Face a face
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Apertar

Socar

Pausar F3
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Fugir

Fim de luta

[0,00]

0 (0)
[0,00]

0(0)
[0,00]
0(0)
[0,00]

0(0)
[0,00]

0 (0)
[0,00]

0 (0)
[0,00]
0 (0)
[0,00]
0 (0)
[0,00]
0 (0)
[0,00]
0 (0)
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0(0)
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0(0)
[0,00]

0(6)
[0,00]
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[0,00]

0(3)
[0,00]

0(7)
[0,00]

0(4)
[0,00]
3(5)
[0,00]
0(1)
[0,00]
3(1)
[0,38]
2(2)
[0,17]

0(0)
[0,00]

[0,44]

11(6)
[0.61]

0 (0)
[0,00]
49(15)
[0,94]

2(8)
[0,00]

2(23)
[0,00]

0(12)
[0,00]

4(14)
[0,00]
0(2)
[0,00]
0(4)
[0,00]
0(5)
[0,00]

0(0)
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[0,00]

0(5)
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52 (15)
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0(0)
[0,00]

0(6)
[0,00]

0(16)
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0(0)
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0(3)
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15 (8)
[0,20]
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0(0)
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0(9)
[0,00]

0(5)
[0,00]
9(6)
[0,18]
0(1)
[0,00]
0(2)
[0,00]
0(2)
[0,00]

0(0)
[0,00]

[0,00]

0(7)
[0,00]

9(23)
[0,00]
2(16)
[0,00]

7(9)
[0,00]

0 (0)
[0,00]

34(13)
[0,87]

29(16)
[0,58]
0(2)
[0,00]
1(4)
[0,00]
0(5)
[0,00]

0(0)
[0,00]

[0,00]

0(4)
[0,00]

0(12)
[0,00]
0(9)
[0,00]

1(5)
[0,00]

34(13)
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3(2)
[0,75]
0(2)
[0,00]
0(3)
[0,00]

0(0)
[0,00]

[0,00]

0(5)
[0,00]

0(14)
[0,00]
0(11)
[0,00]

14(6)
[0,58]

32(16)
[0,36]

0(8)
[0,00]
0(0)
[0,00]
0(2)
[0,00]
3(3)
[0,38]
1(4)
[0,00]

0(0)
[0,00]

[0,00]

0(1)
[0,00]

0(2)
[0,00]
0(2)
[0,00]

0(1)
[0,00]

2(2)
[0,02]

2(2)
[0,05]
0(2)
[0,00]
0 (0)
[0,00]
0(1)
[0,00]
0(1)
[0,00]

0(0)
[0,00]

[0,00]

1(2)
[0.06]

0(4)
[0,00]
1(3)
[0,00]

0(2)
[0,00]

4(4)
[0,05]

0(2)
[0,00]
2(3)
[0,00]
0(1)
[0,00]
0 (0)
[0,00]
0(1)
[0,00]

0(0)
[0,00]

[0,00]

0(2)
[0,00]

0(5)
[0,00]
0(4)
[0,00]

0(2)
[0,00]

9(5)
[0,01]

0(3)
[0,00]
2(4)
[0,00]
0(1)
[0,00]
1(1)
[0,12]
0 (0)
[0,00]

0(0)
[0,00]
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[0,00]

0(2)
[0,00]

0(6)
[0,00]
0(5)
[0,00]

0(3)
[0,00]

5(7)
[0,00]

3(4)
[0,00]
0(5)
[0,00]
1(1)
[0,25]
0(2)
[0,00]
9(2)
[0,75]

0(0)
[0,00]
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Tabela 6. Frequéncia dos comportamentos exibidos pelos competidores machos adultos
de Kingsleya attenboroughi ao longo das lutas sob os tratamentos com os recursos abrigo,

comida e controle, sem recurso.

Tratamento

Comportamento Abrigo Comida Controle

Alinhar 5 3 2
Aproximar 7 6 5
Face a face 18,40 21,20 19,50

Pausar F2 7,40 21 13,40

Empurrar 6,20 9 6,50

Apertar 23 14,20 22,60
Socar 10 2 10
Pausar F3 10 15 13
Perseguir 1 0 1
Recuar 3 4,60 2
Fugir 4 1 3
Fim de luta 5 3 2

DISCUSSAO

A aplicagdo da analise sequencial dos comportamentos confirmou que o Kingsleya
attenboroughi apresenta uma luta estruturada em fases. Em todos os trés tratamentos,
observamos que a probabilidade de os oponentes transitarem de um comportamento para
outro dentro da mesma fase é maior do que a de transitarem para comportamentos de
outras fases da luta (Enquist et al. 1990). Além disso, essa analise destacou a natureza de
escalonamento de agressao das lutas, pois, independentemente do tratamento, todos 0s
competidores seguem um claro padréo de aumento de agressividade. Eles sempre iniciam
o confronto com comportamentos leves e ndo agressivos, passando gradualmente para
fases de maior intensidade, marcadas por comportamentos agressivos e potencialmente

de alto custo energético.
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Além desse padrdo geral evidenciado pela analise sequencial, ela também nos
revelou diferencas mais detalhadas do efeito do recurso sobre a dindmica da luta dos
competidores em cada tratamento. Comportamentos de baixa intensidade como “face a
face” e “pausa F2” foram mais usados pelos competidores no tratamento com a comida.
Por outro lado, os competidores nos tratamentos com o abrigo e controle usaram mais o
comportamento “apertar” do que os competidores no tratamento com comida, sendo
também o comportamento mais usado dentro dos seus respectivos tratamentos. Segundo
a teoria dos jogos, 0s animais avaliam o valor do recurso e ajustam suas estratégias de
luta para que os custos do confronto ndo excedam os beneficios da posse do recurso
disputado (Hardy e Briffa 2013). Portanto, as variacdes observadas entre os tratamentos
na frequéncia dos comportamentos usados pelos competidores, captadas pela analise
sequencial, podem ser uma evidéncia de que os caranguejos K. attenboroughi conseguem
avaliar os recursos disponiveis e, a partir dessa avaliacao, ajustam suas estratégias de luta
com base no valor atribuido ao recurso disputado, resultando em dindmicas de confronto

distintas entre os trés tratamentos.

Apesar dos competidores terem apresentado padres gerais de escalada muito
semelhantes nos trés tratamentos, as escaladas em cada tratamento aconteceram com
frequéncias de probabilidade de transi¢éo distintas. Os competidores no tratamento com
0 abrigo apresentaram probabilidade de transicdo entre a segunda e terceira fase da
luta (face a face — empurrar) e entre 0s comportamentos (empurrar — apertar) maiores
do que os outros dois tratamentos. Mostrando que eles transitaram mais rapidamente para
a fase com os comportamentos mais agressivos da luta e potencialmente com o0 maior
custo energético. TransicOes mais rapidas para fases da luta mais agressivas indicam que
0s competidores estdo mais motivados a lutar e pagar mais custos para ter a posse do
recurso em disputa (Keeley e Grant 1993). Portanto, as maiores probabilidades de
transicdo entre a fase dois e 0s comportamentos mais agressivos da fase trés apresentada
pelos competidores no tratamento com o abrigo, sugere que eles estavam mais motivados
a lutar pelo recurso em disputa do que os demais tratamentos. Adicionalmente, isso pode
explicar a menor duracdo das lutas nesse tratamento, pois confrontos mais intensos
acumulam custos rapidamente (), levando os competidores a alcancarem seus limites de

custo mais rapido do que em lutas com baixa intensidade.

Nossos resultados sobre a frequéncia do comportamento “apertar”, duracao total

e proporc¢do das fases da luta, demonstram claramente que o recurso € uma variavel
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importante nas estratégias das interagdes agonisticas do K. attenboroughi. Os
competidores no tratamento com o abrigo lutaram por menos tempo do que o0s
competidores no tratamento com a comida e controle. Segundo a teoria vigente, a menor
duracdo da luta nesse tratamento evidencia que a disputa teve uma baixa intensidade e
pouco custo energético, indicando que os competidores atribuiram um menor V ao abrigo
(Arnott e Elwood 2008). Esperdvamos, portanto, que esses mesmos competidores
também apresentassem um menor tempo do comportamento “apertar”, indicando uma
menor motivacdo para lutar pelo recurso em disputa, 0 que contrariaria os resultados
observados na analise sequencial. No entanto isso ndo aconteceu, pois, apesar de lutarem
por menos tempo, esses competidores apresentaram proporcionalmente uma maior
frequéncia do comportamento “apertar” do que aqueles no tratamento com comida,
indicando que suas lutas foram mais agressivas. Isso implica, por sua vez, que esses
competidores estavam mais motivados a lutar e pagar custos mais altos pelo abrigo
(Arnott e Elwood 2008). Com base nessas metricas, 0s nossos resultados sdo claramente
contraditérios e, de acordo com a relagcdo custo/motivacao dentro da teoria vigente, nos
apontam em direcOes opostas. Portanto, no nosso trabalho a forca de associacdo dessas
métricas se mostrou fraca, resultando em um suporte contraditorio que nos impossibilitou
de estabelecer uma relacdo linear positiva entre o custo da luta e a motivagdo do
competidor.

Entretanto, quando analisamos a proporcdo de tempo gasto nas fases dois e trés
das lutas de K. attenboroughi ao invés da sua duracdo total, identificamos o seguinte
cenario: apesar de os competidores no tratamento com abrigo terem tido lutas mais curtas,
eles dedicaram uma maior proporcdo de tempo a terceira fase da luta, que inclui
comportamentos mais agressivos, em comparagdo com 0s competidores no tratamento
com comida. Por outro lado, os competidores no tratamento com comida tiveram lutas
mais longas e dedicaram uma maior proporcdo de tempo a segunda fase, caracterizada
por contatos fisicos leves e sem agressividade, em comparagdo com os competidores no
tratamento com abrigo. Assim, a maior proporcao de tempo dedicada a terceira fase pelos
competidores no tratamento com abrigo evidencia que suas lutas, apesar de mais curtas
em duracdo total, foram proporcionalmente mais agressivas e, consequentemente,
envolveram custos energéticos mais elevados, indicando uma maior motivacdo para
disputar o abrigo. Portanto, ao analisarmos distintamente as fases da luta considerando o

peso de cada uma sobre o custo final do confronto, tanto a métrica de duragdo quanto a
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intensidade dos comportamentos mais custosos passaram a nos direcionaram para 0

mesmo sentido dentro da relagdo custo/motivagéo.

Nossos resultados demostram que essa discrepancia entre as métricas usadas para
estimar o custo do confronto observada no nosso trabalho, ocorre devido a simplificacdo
na relagdo entre a duracéo total da luta e o custo energético em confrontos estruturados
em mdltiplas fases, onde o acimulo de custos ndo é linear ao longo de todas as fases da
luta (McGinley et al. 2015). Considerando que os confrontos de K. attenboroughi sao
estruturados em fases e envolvem escaladas, a analise da dindmica do confronto atraves
da andlise sequencial e da duracdo das fases se mostraram melhores indicadores de custo
do confronto e motivacdo dos oponentes do que a métrica tradicionalmente usada,
duracdo total da luta. Portanto, simplificar a analise dos custos em confrontos estruturados
em mais de duas fases é problematico, pois as métricas aplicadas ao confronto como um

todo nem sempre se aplicam igualmente a cada uma de suas partes.
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CONCLUSAO GERAL

Os resultados desse trabalho trazem respostas interessantes sobre alguns aspectos
ainda ndo abordados sobre os caranguejos de agua doce que ocorrem no semiarido
brasileiro, além de contribuicdes com potenciais para ajudar a esclarecer os problemas
encontrados nos estudos sobre o efeito do recurso na dinamica dos confrontos animais. O
primeiro artigo, por exemplo, demostra que o padrdo de quiescéncia predominante
durante o dia e noite, com um aumento da atividade durante a noite é mantida pelos
caranguejos S. pictus que ocorrem no semiarido brasileiro. No entanto, esses caranguejos
demostram frequéncias de quiescéncia durante o dia maior do que aqueles caranguejos ja
estudados que ocorrem em ambientes com condi¢cdes mais favordveis. Sugerindo que
esses diferentes padrdes comportamentais podem ser adequacGes comportamentais para
lidar com o estresse fisiologico de um ambiente aquatico no semiarido brasileiro. O
segundo artigo por sua vez, demostra que a discrepancia entre as métricas usadas para
estimar o custo do confronto, ocorre devido a simplificagdo na relacdo entre a duracdo
total da luta e o custo energético em confrontos estruturados em mdltiplas fases, onde o
acumulo de custos ndo € linear ao longo de todas as fases da luta. Sugerindo que em
confrontos estruturados por fases, a analise da dindmica do confronto através da analise
sequencial e da duracdo das fases se mostraram melhores indicadores de custo do
confronto e motivacao dos oponentes do que a métrica tradicionalmente usada, duragédo

total da luta.



