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“-Quem estara nas trincheiras ao teu lado?
- E isso importa?

- Mais do que a prépria guerra.”
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RESUMO

A selecdo natural atua na variabilidade dos tracos comportamentais, de forma que,
individuos com diferentes niveis de atividade comportamental podem escolher
diferentes recursos, como microhabitat, alimento e parceiros reprodutivos. Por isso, a
variabilidade nos tragcos comportamentais pode levar a diferenciagcdo do nicho
ecoldgico entre os individuos de uma mesma populacdo. O presente estudo analisou
a variabilidade intraespecifica na preferéncia por microhabitat em Clibanarius
symmetricus (Randall, 1840) Crustacea: Anomura. Para responder a esse objetivo, a
tese foi dividida em trés capitulos, no seguinte formato: Parte inicial (introducéo,
modelo de estudo, coleta e procedimentos de laboratério); manuscritos (capitulos I, 1l
e Ill) e Consideracdes finais. O capitulo | teve como objetivo verificar a influéncia do
tempo de cativeiro no nivel de atividade de C. symmetricus. Foram observados 60
individuos em dois periodos: imediatamente ap0s a captura (periodo inicial) e apos 30
dias de cativeiro (periodo final). Os tragcos comportamentais observados foram
ousadia e exploracéo. A ousadia foi inferida a partir do tempo de re-emergéncia do
animal apés ser manuseado e a exploracdo foi calculada como o tempo de
movimentacdo do animal pela arena. A duracdo da exploracdo diminuiu de forma
significativa apés o cativeiro, demonstrando a sua influéncia nesse comportamento, o
gue nao foi observado com o tempo de re-emergéncia. Dessa maneira, o tempo de
cativeiro influenciou de forma significativa o nivel de atividade de C. symmetricus. O
capitulo Il teve como objetivo analisar a relacéo entre risco de predacao e consisténcia
comportamental na ousadia e exploracdo em C. symmetricus. Foram feitos dois
experimentos, com um total de 140 individuos, observando-se a ousadia e tempo de
movimentacdo de individuos capturados em quatro substratos diferentes (“areia”,
‘lama”, “banco de ostra” e “lama com raiz”). Em relacéo ao substrato, individuos mais
ousados e com maior tempo de exploracdo foram coletados em “areia” e “lama” e os
individuos reativos foram mais coletados em “banco de ostra” e “lama com raiz”, o que
indica uma relacéo entre o nivel de atividade e ocupac¢éo de microhabitat. Individuos
com diferentes niveis comportamentais podem escolher diferentes microhabitat,
indicando plasticidade comportamental. Essa escolha foi relacionada ao risco de
predacdo a qual cada tipo de substrato est4 associado. Dessa maneira, foi possivel
estabelecer a relagdo entre plasticidade comportamental e risco de predacgéo. O

capitulo 11l relacionou a plasticidade comportamental e especializacéo individual na



escolha de microhabitat. Para esse capitulo, foram utilizados dados de tracos
comportamentais e escolha de microhabitat de 60 individuos. Foi constatada elevada
especializagdo individual na populagao, sugerindo variabilidade nos nichos individuais
como forma de diminuir a competicao intraespecifica. Concluiu-se que a escolha de
micro-habitat, aspecto importante da ecologia de C. symmetricus, esta relacionada
aos tracos comportamentais dos individuos. Desse modo, a variagéo interespecifica
nos tragos comportamentais contribuiu para o aumento da especializacao individual
na populacao, com a populacao apresentando individuos especialistas e generalistas.
Portanto, verificou-se que o estudo de variagcdes individuais contribuiu para o

entendimento da dindmica populacional da espécie.

Palavras-chave: Variabilidade comportamental. Preferéncia por micro-habitat.
Especializac&o individual.



ABSTRACT

Variation in behavioural traits is a raw in which natural selection acts, because
individuals with diferente levels of behavioural activity may choose diferente resources,
like microhabitat, food and reproductive partner. This variation may lead to
diferentiation of ecological niche between individuals in a same population. Thus, this
research analyzed the intraespecific variation in microhabitat preference in Clibanarius
symmetricus. Chapter | verified influence of captivity time in activity level in C.
symmetricus. 60 individuals were observed for boldness and exploration in two
periods: initial (right after thay have been collected) and final (after 30 days of captivity).
Boldness was estimated from the time that na individual spent to re-emerge after being
manipulated. Exploration was calculated as the time individual spent moving around
the arena. Exploration decreased after captivity time, but boldness did not change. We
concluded that activity level was influenced by captivity time. Chapter Il analyzed
relation between predation risk and behavioural variability in boldness and exploration
in C. symmetricus. 140 individuals were collected in four diferente substrates (“sand”,
“‘mud”, “oyster bank” and “mud with root”) were observed for boldness and movement.
Individuals collected in sand and mud had higher level of activity, which indicates a
relation between acitivity level and microhabitat occupancy. This corroborrates the idea
that individuals with different behavioural levels may choose diferente microhabitat and
lead to an ecological diferentiation. Individuals showed high behavioural plasticity, so
that they could adapt to environment with constant changes. It was possible to identify
relation between behavioural plasticity and predation risk. Chapter Ill related
behavioural plasticity with individual specialization in microhabitat. It was used data of
behavioural traits and microhabitat preference from 60 individuals. It was verified high
level of individual specialization. This indicates a variation in individual niches in order
to reduce intraespecific competition. We concluded that microhabitat’s preference, an
important aspect of C. symmetricus ecology, is related to individuals behavioural traits.
Interespecific variability in behavioural traits contributed to the increase in individual
specialization, with population containing specialists and generalists individuals.
Therefore, we verified that the study individuals variations contributed to the

understanding of population dynamic of the specie.

Keywords: Behavioural variability. Microhabitat preference. Individual specialization.
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1 INTRODUCAO

Os tracos comportamentais de um individuo sdo aspectos do fendétipo que
respondem rapidamente as mudancas ambientais. A alta plasticidade desses tracos
representa uma vantagem em ambientes com mudancas constantes (Dall et al.,
2012). Dessa maneira, espera-se que haja uma sele¢cdo em direcdo a uma resposta
6tima de acordo com as variacbes ambientais (Dingemanse et al., 2009; Nicolaus et
al., 2015). Apesar disso, a consisténcia comportamental pode ser favorecida, fazendo
com que a populacdo nao apresente otimizacédo dos tracos comportamentais (Briffa et
al., 2015). Isso ocorre primeiro porque a plasticidade comportamental pode néo ser
energeticamente benéfica devido a seus custos e limites, tornando-se um gasto
desnecessario de energia em ambientes pouco variaveis (Komers, 1996; Sih et al.,
2004; Sih et al., 2012). Por exemplo, quando os genes que promovem a plasticidade
estdo ligados a genes gque expressem caracteristicas de baixo sucesso adaptativo
(DeWitt et al., 1998) ou quando a aquisicdo de informacdes do ambiente pode ser
muito arriscada e ndo compensar energeticamente para o individuo obté-las (Carter
et al.,, 2013). Além disso, a consisténcia comportamental pode ser adaptativa em
algumas populacdes (Sih, Bell, 2008; Bergmuller, Taborsky, 2010; Goulet et al., 2017).

Como a selecao natural atua no conjunto de fendtipos apresentados pelo
individuo, os tracos comportamentais podem estar correlacionados na populacéo,
formando diferentes tipos comportamentais (Bell et al., 2009). Por exemplo, a ousadia
e o0 nivel de exploracdo sdo tragcos comportamentais que podem estar
correlacionados, formando o tipo comportamental proativo (mais ousado e agressivo)
e o tipo comportamental reativo (menos ousado e agressivo) (Vindas et al., 2017).
Quando esses tipos comportamentais presentes na populacdo sdo consistentes ao
longo de situacBes ecoldgicas, ocorre uma sindrome comportamental (Stamps,
Grothuis, 2010).

A coexisténcia de diferentes tipos de comportamentos pode ser
selecionada de acordo com a teoria do jogo evolutivo (Bergmuller et al., 2010). Nesse
caso, o fitness de um comportamento € inversamente proporcional a sua frequéncia,
de modo a reduzir os custos de uma possivel competicdo intraespecifica (Bergmdiller,
Taborsky, 2010). A manutencdo da coexisténcia de diferentes comportamentos em
uma mesma populagdo ocorre de duas maneiras: todos os individuos tém a mesma

probabilidade de realizar qualquer acdo em um determinado instante (maior



15

variabilidade intraindividual) ou uma proporcao fixa dos individuos pode realizar
consistentemente apenas um tipo de acao (menor variabilidade intraindividual)
(Bergmuller, Tarbosky, 2007). Essa segunda opc¢éo ocorreria quando os custos de
mudanca comportamental excedem os beneficios de se evitar a competicdo
intraespecifica  (Bergmduller, Taborsky, 2007). Caso essas diferencas
comportamentais entre os individuos se mantenham constantes ao longo de
diferentes situacdes ecologicas, origina-se a personalidade (Briffa, Weiss, 2010).

A personalidade tem sido registrada em diferentes grupos taxonémicos
(Gosling, 2001; Carere, Eens, 2005), como peixes (Budaev, 1997), insetos (Jandt et
al., 2014), cefalépodes (Sinn et al., 2001) e crustaceos (Briffa, 2008). Estudos de
comportamento e personalidade sdo comuns em ermitdes, devido a sua baixa
mobilidade, ao seu facil manuseio e a possibilidade de realizacdo de experimentos
simples (Gherardi et al., 2012). Ha trabalhos que relacionam personalidade com
aquisicao de conchas (Briffa, 2013), com tragos de histéria de vida, como fecundidade
(Bridger et al., 2015); comparam ousadia entre diferentes situacdes ecoldgicas (Briffa,
Twyman, 2010; Briffa et al., 2013) e correlacionam diferentes tracos comportamentais
(Briffa, Elwood, 2001; Mowles et al., 2012; Courtene-Jones, Briffa, 2014).

A presenca de personalidade tem algumas implicacdes ecoldgicas na
populacdo, como a constante diferenciacdo dos individuos em relacdo ao uso do
habitat (Wilson, 1998; Kobler, 2009), capacidade de dispersédo (Duckworth, 2008) e
ao comportamento de forrrageio (Sih et al., 2004). Com essa alteracao na dinamica
de exploracéo de habitat, ocorrem mudancas na intensidade das interacdes bioticas,
ja que individuos com tipos comportamentais semelhantes terdo maior chance de
escolherem o mesmo habitat e interagirem (Sih et al., 2012). Dessa maneira, a
constante variabilidade interindividual nos tracos comportamentais pode levar a uma
diferenciacao de nichos ecoldgicos das populacdes (Careau et al., 2008).

Além disso, individuos coespecificos podem apresentar variabilidade
significativa em relacdo aos seus nichos (Zaccarelli et al. 2013), formando um
subgrupo restrito do nicho populacional (Van Valen, 1975). Assim, o nicho de uma
populacédo (do inglés Total Niche Width - TNW) deve ser representado como a soma
do componente intraindividual (do inglés Within Individual Component - WIC), que
representa o tamanho do nicho individual, e do componente interindividual (do inglés
Between Individual Component - BIC), que representa a diferenga entre os nichos
individuais (Bolnick et al., 2002).
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O componente interindividual, importante para o processo da selecao
natural (Araujo et al., 2011), pode ser explicado por trés fatores: (i) a variabilidade
fenotipica entre os individuos leva-os a detectar e utilizar os recursos de maneiras
diferentes (Bolnick et al., 2007). Por exemplo, no contexto de forrageamento, dois
individuos podem ter diferentes habilidades para capturar as presas, levando a
diferentes preferéncias alimentares; (ii) dois organismos utilizam critérios diferentes
para estabelecer qual € o melhor recurso (Schoener, 1971). Por exemplo, ao utilizar
um substrato, um individuo prioriza aquele mais rico em alimento e outro individuo
prefere aquele livre de predadores; (iii) quando existe competicdo por interferéncia,
alguns individuos asseguram as areas com os melhores recursos. Por exemplo, em
espécies de passaros territorialistas, individuos mais agressivos tendem a ficar com
os melhores recursos (Sol et al., 2005).

Quando o componente interindividual representa a maior parte do tamanho
do nicho total da populacéo, isso significa que o nicho individual é substancialmente
menor que o nicho populacional, processo denominado de especializacéo individual
(Bolnick et al. 2003). Desse modo, uma populacdo generalista pode ser constituida
por varios individuos especialistas, que nao realizam todo o nicho populacional
possivel. Como a especializacdo individual € a relacdo entre o nicho individual e o
nicho populacional, ela pode ser quantificada de acordo com a relacdo WIC/TNW
(Bolnick et al., 2002).

Ha& duas maneiras de aumentar o nivel de especializacdo individual: o
componente interindividual aumenta, mas o nicho total permanece 0 mesmo, ou 0
nicho total aumenta e o componente interindividual permanece o0 mesmo. Em ambos
0S casos, a relacdo WIC/TNW diminui, levando a um aumento da especializacao
individual (Snowberg et al., 2015). De acordo com a hipétese de variacdo de nicho
(Niche Variation Hypothesis - NVH), a primeira maneira descrita € mais comum,
principalmente se os individuos possuem uma variabilidade morfolégica maior (Van
Valen, 1965).

Essa variacdo na especializacdo individual ocorre devido a quantidade de
recurso disponivel (Svanback, Bolnick, 2007) e as interacdes bioticas (Bolnick et al.,
2010). Por exemplo, a competicao interespecifica leva a uma restricdo do nicho total
de uma populacao e consequentemente a uma diminui¢do do nivel de especializagédo
individual (Costa et al. 2015; Aradjo et al., 2011), enquanto a competicdo

intraespecifica leva a um aumento desse nivel (Svanback, Bolnick, 2005). J4 a
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predacéo interfere na abundéancia dos individuos e no seu comportamento, podendo
levar tanto a um aumento quanto uma diminui¢cao da especializacéo individual (Werner
et al., 1983; Coleman, Wilson, 1998; Ingram et al., 2011).

A variacdo na especializacdo individual € mensurada principalmente em
relacdo ao recurso trofico (Bolnick et al., 2003). Geralmente utiliza-se a analise de
conteudo estomacal, o que dificulta que um mesmo individuo seja amostrado varias
vezes em diferentes situacdes ecoldgicas. Desse modo, a variacdo na especializacao
individual pode néo ser decorrente de fatores ecoldgicos, mas da prépria variabilidade
entre os individuos amostrados nas diferentes situacfes. Portanto, é importante a
utilizacdo de métricas que permitam sucessivas mensuracées do mesmo individuo,
como a preferéncia por habitat e a variacdo nos tracos comportamentais. (Dall et al.,
2012). A variacdo interindividual dos tragcos comportamentais pode levar a uma
diferenca interindividual na capacidade de exploracdo do nicho. Dessa maneira, a
personalidade pode estar relacionada ao aumento da especializacdo individual em
uma populacéo.

A tese sera desenvolvida da seguinte maneira: Parte inicial (introducao,
modelo de estudo, coleta e procedimentos laboratoriais); Capitulo | - INFLUENCIA
DO TEMPO DE CATIVEIRO NO NIVEL DE ATIVIDADE EM CLIBANARIUS
SYMETRICUS (manuscrito a ser submetido na revista Journal of Crustacean Biology).
O objetivo desse capitulo foi verificar a influéncia do tempo de cativeiro no nivel de
atividade de C. symmetricus Capitulo Il - OUSADIA E EXPLORACAO EM
CLIBANARIUS SYMMETRICUS EM UM CONTEXTO DE RISCO DE PREDACAO
(manuscrito em revisdo na revista Journal of Experimental Marine Biology and
Ecology). O objetivo desse capitulo foi analisar a relacdo entre risco de predacgéo e
consisténcia comportamental na ousadia e exploracdo em C. symmetricus. Capitulo
Il - RELACAO ENTRE VARIABILIDADE COMPORTAMENTAL E ESPECIALIZACAO
INDIVIDUAL EM CLIBANARIUS SYMMETRICUS (manuscrito a ser submetido na
revista Journal of Experimental Marine Biology and Ecology). O objetivo desse capitulo
foi relacionou a plasticidade comportamental e especializacdo individual na escolha

de micro-habitat; e Considerac¢des finais.
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2 MODELO DE ESTUDO

O grupo Anomura é uma infraordem de Crustacea, que possui ampla
distribuicdo no mundo. Esses organismos sado tipicamente marinhos, mas varias
espécies apresentam adaptacdes fisiolégicas para ambientes terrestres e semi
terrestres (Turra, Denadai, 2002). Por isso, esses crustaceos tém ampla distribuicdo
nas regides entre marés (Reese, 1969).

Alguns dos representantes, conhecidos popularmente como caranguejos
ermitdes, nao tém carapaca calcificada para proteger o abdémen, e utilizam conchas
de gastropodes ou outros objetos para evitar sua predacdo e criar um microclima
favoravel (Briffa, Mowles, 2008). Por isso, essas conchas representam um recurso
importante para a ecologia desses animais, havendo competicdo para a utilizacéo
de conchas mais adequadas a cada individuo (Hazlett, 1981a). A maioria dos
ermitdes € considerada generalista, alimentando-se de detritos, algas, restos de
animais mortos e através de filtracdo (Tran, 2014). Eles utilizam principalmente
odores para localizar possiveis alimentos (Tran, 2015), interagir com coespecificos
(Rittschoff et al., 1992) ou perceber a aproximacéo de predadores (Briffa et al., 2008).

Devido ao héabito bentbnicos, o substrato interfere em situacdes
importantes para o seu modo de vida, como alimentacdo (Benvenuto et al., 2003;
Hamasaki et al., 2015) e movimentacdo (Hazlett, 1981b; Gherardi, 1990). Por isso,
os ermitdes podem ter preferéncias diferentes por substratos de acordo com as
situacOes ecoldgicas (Turra, Denadai, 2002; Gorman et al., 2015). O substrato pode
ser considerado a variavel em microescala mais importante para determinar a
distribuicdo dos ermitbes (Pallas et al., 2006). Diferencas individuais no
comportamento podem levar a preferéncias por diferentes substratos. Por exemplo,
individuos menos ativos, que passam a maior parte do tempo enterrados, preferem
substratos que séo facilmente escavados, como areia (Rebach, 1974) e lama (Turra,
Denadai, 2002).

Estudos de comportamento sdo comuns em ermitdes, devido a sua baixa
mobilidade, ao seu facil manuseio e a possibilidade de realizacdo de experimentos
simples (Gherardi et al., 2012). Destacam-se trabalhos sobre preferéncia por concha
(Osorno et al., 1998; Turra, Leite, 2003; Tricarico, Gherardi, 2007) e competi¢ao por
concha (Abrams et al., 1986; Hazlett, 1996; Elwood et al., 2006). Estudos de

personalidade em ermitdo sdo mais recentes. Ha trabalhos que relacionam
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personalidade com aquisi¢cdo de conchas (Briffa, 2013), com tragos de histéria de
vida, como fecundidade (Bridger et al., 2015); comparam ousadia entre diferentes
situacbes ecoldgicas (Briffa, Twyman, 2010; Briffa et al., 2013) e correlacionam
tracos comportamentais (Briffa, Elwood, 2001; Mowles et al., 2012; Courtene-Jones,
Briffa, 2014).

A espécie Clibanarius symmetricus (Randall, 1840) tem ampla distribui¢cao
no litoral brasileiro (Figura 1), presente desde a costa da Venezuela até o Brasil
(Negri, Lemaitre, Mantelatto, 2014). Essa espécie, marcada dentre outras
caracteristicas, pelas listras presentes nos pereépodes, € comumente encontrada na
regido entremarés do estuério do rio Jaguaribe. Nesse ambiente, ela esté distribuida
em quatro microhabitats: areia, lama, banco de ostra e lama com raizes.

Figura 1 - Espécime de Clibanarius symmetricus coletado no estuario do rio Jaguaribe,
em concha de Stramonita brasiliensis.

Fonte: Elaborado pelo autor.
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3 COLETA

3.1 Area de coleta

Os ermitdes foram coletados no manguezal do estuario do rio Jaguaribe
(04°26'15”S, 37°48°'45” W) no estado do Ceard, Brasil (Figura 2). A temperatura da
agua varia de 26 a 30°C e a salinidade de 21 a 42 (Sabry et al. 2007). O clima da
regido € quente e semiarido, classificado como Aw de acordo com a classificacéo de
Koppen (Peel et al. 2007). Na zona estuarina, a média anual varia de 26 a 28°C (Araujo
et al.,, 2012). A vegetacdo € marcada pela presenca de mangues em diferentes
estagios de desenvolvimento, como Rhizophora mangle (Rhizophoraceae),
Laguncularia racemosa (Combretaceae) e Avicennia shaueriana (Acanthaceae)
(Tanaka, Maia 2006).

Figura 2 — Estuario do rio Jaguaribe, na sub-bacia do baixo Jaguaribe, Ceara, Brasil

Fonte: Elaborado pelo autor.

3.2 Descricao das coletas

Ao todo, foram realizadas trés coletas: a primeira em maio de 2016, a
segunda em agosto de 2016 e a terceira em marco de 2017 (Tabela 1). Em cada
periodo, foram coletados manualmente individuos de Clibanarius symmetricus
durante a maré baixa. Para isso, foram identificados previamente quatro regides do
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manguezal com diferentes substratos (“areia”, “lama”, “banco de ostra” e “lama com
raiz”, Figura 3). “Areia” foi considerado o substrato mais exposto a preda¢éo devido a
auséncia de estruturas protetoras e por ser o substrato mais seco; o substrato “lama”
foi considerado o substrato no qual os individuos poderiam se enterrar mais
facilmente; o “banco de ostras” apresenta substrato de “lama”, que facilita o ato de
enterrar-se, e as ostras aumentam a possibilidade dos individuos se camuflarem e o
substrato “Lama com raiz” apresenta uma barreira defensiva maior contra predadores,
asraizes de Rhizophora mangle, que protegem os ermitdes, sendo esse Ultimo
substrato considerado o0 mais protegido contra predadores. Dessa forma, 0s
substratos foram classificados em uma ordem crescente de protegcdo contra
predadores: Areia > Lama > Banco de ostra > Lama com raiz. A distancia entre os
substratos variou de 200 a 700m. Na 1° coleta foram capturados 60 individuos (15 em
cada tipo de substrato), enquanto foram capturados 80 individuos na 2° e na 3° coletas

(20 em cada substrato).

Tabela 1 — Datas das coletas e suas relacdes com os capitulos da tese

. i o Capitulo da tese
Coleta Periodo NUmero de individuos
contemplado
1 Maio/16 60 1
2 Agosto/16 80 2
3 Marco/17 80 2e3

Fonte: dados da pesquisa.

Figura 3 - Tipos de substratos encontrados no manguezal do rio Jaguaribe: (A) “areia”, (B)

“lama”, (C) “lama com raiz”, (D) “banco de ostra”.
A B -
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4 PROCEDIMENTOS DE LABORATORIO

Logo apds serem coletados, os animais foram levados para o laboratorio,
onde passaram por um periodo de aclimatacdo de 24h antes do inicio dos
experimentos. Para execucgdo dos experimentos, foram construidos viveiros de 50 cm
de comprimento x 40 cm de largura x 30 cm de altura, preenchidos com agua
proveniente do manguezal e substrato originario do local de coleta. Os viveiros foram
posicionados em um angulo de 5°, de modo que em uma extremidade o substrato
permanecia exposto e na outra havia acumulo de agua suficiente para cobrir os

animais. Durante todo o experimento, a salinidade da agua foi mantida entre 35 e 40
e a temperatura do ambiente de 26°C a 30°C, condicdes semelhantes ao ambiente

natural. Para a realizacdo dos experimentos, cada individuo foi retirado manualmente
do seu viveiro e colocado em uma arena (50 cm de comprimento x 40 cm de largura
x 10 cm de altura), contendo agua e substrato proveniente do estuéario (Figura 4).
Iniciamos o experimento com o manuseio do ermitdo durante 10 s para simular
tentativa de predacéo, em seguida, o individuo era colocado com a abertura da concha
virada para cima. Posteriormente, era registrado o tempo em que o ermitdo re-emergia
da concha depois da simulagao da tentativa de predacao (“tempo de re-emergencia”:
medida de ousadia) e o tempo total em que ele passava se locomovendo pela arena
durante 15 minutos. (“tempo de movimentacao”: Medida de exploracao) (Réale et al.
2007; Briffa et al. 2008). Ao término das observacdes, o individuo era devolvido ao
viveiro. Ao final do experimento, os animais foram eutanasiados em uma temperatura
abaixo de -20°C para se determinar o sexo (pela posicdo do gondporo) e medir o
cefalotérax. Foram excluidos dados de animais cujo sexo ndo pode ser identificado.
A largura (l) e comprimento (c) do cefalotérax foram mensurados com um paquimetro

digital e utilizados para o célculo da area do cefalotérax como elipse: S=3.14 x| x c.

Figura 4 — Arena onde foram realizados os testes comportamentais

e

Fonte: acervo pessoal.
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5 CAPITULO | - INFLUENCIA DO TEMPO DE CATIVEIRO NO NIVEL DE
ATIVIDADE EM CLIBANARIUS SYMMETRICUS

RESUMO

A observacdo de tracos comportamentais em laboratorio permite o controle dos
fatores abidticos e a possibilidade de repeticdo do experimento com facilidade.
Entretanto, esse tipo de estudo pode néo representar de forma adequada o ambiente
natural e o tempo que o individuo passa em cativeiro pode influenciar a manifestacéo
dos tragos comportamentais. O objetivo desse estudo foi descrever a influéncia do
tempo de cativeiro no nivel de atividade de Clibanarius symmetricus. Para isso, foram
capturados 80 individuos de C. symmetricus no estuario do rio Jaguaribe. Esses
animais foram observados diariamente durante 7 dias em relacdo a ousadia e
exploracdo em duas situagfes: situacao inicial (logo apos a coleta) e final (apés 30
dias de cativeiro). O teste de Wilcoxon foi utilizado para verificar se havia diferenca
significativa nos tracos comportamentais entre os periodos. A correlagcdo de
Spearman foi utilizada para analisar a consisténcia comportamental dos individuos
entre os periodos analisados e a relacdo entre os tracos comportamentais. A
variabilidade intraindividual foi inferida a partir do desvio padréao residual de cada
individuo e comparada entre os periodos com um teste t. A relacéo entre variabilidade
intraindividual e interindividual foi verificada com o teste de repetibilidade. O nivel de
atividade da populacdo ndo mudou apos o tempo de cativeiro, no entanto, houveram
mudancas no nivel individual. O nivel de variabilidade interindividual e intraindividual
do tempo de re-emergéncia nao diferiu significativamente entre os periodos, enquanto
a variabilidade interindividual e intraindividual do tempo de movimentacao diferiu
significativamente entre os periodos. Os resultados mostram que a populagdo possuli
grande plasticidade comportamental, devido a grande variabilidade intraindividual.
Além disso, o tempo de cativeiro utilizado nesse estudo interferiu na manifestacéo e
na variabilidade dos tracos comportamentais, reduzindo o nivel de atividade.

Palavras-chave: Ousadia, exploracao, variabilidade, aclimatacdo
ABSTRACT

Observation of behavioural traits in laboratory allows the controle of abiotic factors and
the possibility os repetition of the experimente. However, this type of study may not

represent in a suitable way the natural environment and the time that the individual
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spend in captivity may influence the manifestation of behavioural traits. Thus, the aim
of this research is describe the influence of captivity time in the activity level of
Clibanarius symmetricus. 60 individuals of C. symmetricus were collected in estuary of
river Jaguaribe. These animals were observed daily in relation to boldness and
movement time in two situations: initial (right after they have been colected) and final
(after 30 days of captivity). Wilcoxon test was performed to verified diferences in
behavioural traits between periods. Spearman correlation was used to measure
behavioural consistency and relation between behavioural traits. Intraindividual
variability was infered from individual residual standard deviation and compared
between periods with a t test. Relation bettween intra and interindividual variability was
infered with repeatability test. Activity level of population did not change after captivity
time, mas activity level of individuals did. Interindividual and intraindividual variability
of boldness did not change, while interindividual and intraindividual variability of
movement changed across periods. Results show that the population has bahavioural
plasticity, due to large intraindividual variability. Besides, captivity time influenced
manifestation and variation of behavioural traits.

Key-words: boldness, movement, variability, aclimation

INTRODUCAO

O nivel de atividade interfere de forma decisiva na relagéo entre o animal e 0
ambiente, porque esta relacionado a capacidade do individuo de colonizar novos
ambientes (Wilson, 1998; Duckworth, 2008; Kobler, 2009), ao esforco utilizado para
encontrar recursos (Sih et al., 2004) e a aptiddo em evitar predadores (David et al.,
2015). Essa alteracdo na dinamica de exploracdo de habitat, pode causar mudancas
na intensidade das interacdes bibticas, como competicdo, ja que individuos com niveis
de atividade semelhantes terdo maior chance de escolherem o mesmo habitat e
interagirem de forma mais intensa (Sih et al., 2012). A diferenca no nivel de atividade
faz com que individuos coespecificos tenham diferentes capacidades de lidar com o
mesmo ambiente, sendo importante para a atuacdo da selecdo natural (Wolf,
Weissing, 2012). Os individuos coespecificos podem manter essa variabilidade de
forma constante ao longo do tempo, originando a personalidade na populagéo
(Dingemanse et al., 2010; Briffa, Sneddon, 2016; Stamps, Biro, 2016).
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Além disso, um mesmo individuo pode apresentar um alto nivel de variabilidade
no nivel de atividade ao longo do tempo, denominada de variabilidade intraindividual
(Stamps, Groothuis, 2010; Stamps et al, 2012). Isso ocorre quando a aptidao causada
pela plasticidade supera o gasto energético para a sua manutencao (DeWitt et al.,
1998). Essa variabilidade indica que individuos coespecificos diferem em relacéo ao
nivel de plasticidade comportamental (Garamszegi, Herezeg, 2012; Dall, Griffith,
2014; Jennings et al., 2012). Portanto, em uma mesma populacgéo, alguns individuos
podem estar mais adaptados a mudancas ambientais que outros (Rodriguez-Prieto et
al., 2011; Mathot et al., 2012; Dingemanse, Wolf, 2013).

A variabilidade interindividual e intraindividual do nivel de atividade podem ser
medidas em campo ou em laboratério. A utilizacdo de experimentos em laboratorio
tem vantagens, como facilidade de realizar varias observagdes do mesmo individuo e
controle de fatores externos (Campbell et al., 2009). Pesquisas comportamentais em
laboratdrio s&o comuns em animais com baixa mobilidade e facil manuseio, como é o
caso dos caranguejos ermitdes (Gherardi et al., 2012). Nesse grupo de animais, sao
comuns trabalhos em laboratério sobre tracos comportamentais (Briffa, Elwood, 2001,
Briffa, Twyman, 2010; Mowles et al., 2012; Courtene-Jones, Briffa, 2014), preferéncia
(Tricarico, Gherardi, 2007) e competicdo por concha (Elwood et al., 2006),
personalidade (Briffa, 2013) e tracos de historia de vida (Bridger, 2015). Para uma
melhor investigacdo da variabilidade comportamental, sdo necessarias observacoes
em maior quantidade. Entretanto, pesquisas em laboratorio que submetem os animais
a um tempo de cativeiro podem causar estresse ao individuo e alterar
substancialmente a manifestacdo dos tracos comportamentais (Miller et al. 2006;
Butler et al., 2006; Heynen et al, 2016).

Por isso, ao se estudar a variabilidade dos tragcos comportamentais com
experimentos em laboratério, deve-se verificar se a variacdo comportamental
encontrada em determinada espécie corresponde a uma variacdo natural ou a
influéncia do tempo de cativeiro nos individuos. Diante disso, esse trabalho tem como
objetivos analisar a influéncia do tempo de cativeiro no nivel de atividade do
caranguejo ermitdo Clibanarius symmetricus e comparar a variabilidade interindividual

e intraindividual do nivel de atividade antes e depois do tempo de cativeiro.



26

MATERIAIS E METODOS

Design experimental

Os animais utilizados nesse experimento foram capturados na coleta 1 (ver
secdo 3.2. Descricdo das coletas). O experimento foi dividido em dois periodos. Um
periodo inicial de observacdo, que corresponde a sete dias consecutivos
subsequentes a aclimatacdo (dias 1 a 7), um intervalo de 30 dias (dias 8 a 37) nos
quais os individuos ficaram em cativeiro e ndo houve observagdo comportamental, e
um periodo final, no qual os individuos foram novamente observados durante sete
dias (dias 38 a 45). Dessa maneira, cada individuo foi observado uma vez para cada
traco comportamental diariamente, totalizando 14 observacdes comportamentais
(sete em cada periodo) para cada individuo. Em cada observacéo, foram medidos a
ousadia e o nivel de exploracdo, e ao final do experimento, os individuos foram
sexados e medidos (ver secdo 4. Procedimentos de laboratorio). Dos 60 individuos,
47 permaneceram vivos até o fim do experimento, e seus dados foram utilizados para

as analises estatisticas.

Analise estatistica

Para verificar se havia diferenca na ousadia e no nivel de exploracdo da
populacdo entre os periodos, foi utilizado o teste de Wilcoxon. A correlagdo de
Spearman foi utilizada para analisar a consisténcia comportamental dos individuos
entre os periodos analisados e a relacédo entre 0s tragcos comportamentais. A partir de
um modelo linear generalizado de efeito misto, utilizando o individuo como variavel
aleatdria, foram calculados interceptos individuais. A variabilidade interindividual foi
estimada como o coeficiente de variacdo dos interceptos individuais. A variabilidade
intraindividual foi inferida a partir do desvio padréo residual obtido com um modelo
linear generalizado feito para cada individuo em cada um dos periodos.
Posteriormente, foi utilizado o teste t para verificar se ha diferenca significativa da
variabilidade intraindividual entre os periodos.

Arelacao entre a variabilidade interindividual e intraindividual foi inferida a partir
do indice de repetibilidade, que varia de 0 a 1. Quanto maior o indice, menor a

variabilidade intraindividual. Ele foi calculado para cada trago comportamental entre
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os periodos e em cada um dos periodos analisados. Todos os testes estatisticos foram

feitos no programa R. (R Development Core Team, 2013).

RESULTADOS

No periodo inicial, o tempo de re-emergéncia variou de 4s a 300s (141.79 +
102.29), e no periodo final variou de 6s a 300s (141 + 95). Nao houve correlacédo
significativa (rs=0.13; p=0.37) e também néo houve diferenca significativa (W=53256;
gl=1; p=0.72) entre o tempo de re-emergéncia no periodo inicial e o tempo de re-
emergéncia no periodo final a nivel populacional, mas houve variacdo desse traco

comportamental a nivel individual entre os periodos (Figura 5).

Figura 5 - Variagdo da média do tempo de re-emergéncia individual de C..
symmetricus, coletados no estuario do rio Jaguaribe, Ceara,, Brasil, nos dois periodos
analisados
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Fonte: dados da pesquisa.

No periodo inicial, o tempo de movimentacao minimo foi de 0Os e 0 maximo foi
de 565s (43 = 68), enquanto no periodo final o tempo de movimentacdo minimo foi de
Os e 0 maximo foi de 102s (20 + 22). Nao houve correlacdo significativa (r=0.02;
p=0.88) e variacdo significativa (W=54272, gl=1; p=0.94) entre o tempo de
movimentac&o no periodo inicial e o tempo de movimentagéo no periodo final a nivel
populacional. Entretanto, o tempo médio de movimentagé&o individual diminuiu apos o

tempo de cativeiro (Figura 6).
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Figura 6 - Variagdo da média do tempo de movimentagdo individual de C..
symmetricus, coletados no estuério do rio Jaguaribe, Ceard,, Brasil, nos dois periodos
analisados
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Fonte: dados da pesquisa.

A variabilidade interindividual do tempo de re-emergéncia foi maior no periodo
inicial (CV=12.7%) do que no periodo final (CV=8.5%), mas nao houve diferenca na
variabilidade intraindividual do tempo de re-emergéncia (t=1.2; gl=46; p=0.23). A
variabilidade interindividual do tempo de movimentacdo foi maior no periodo final
(CV=57.4%) do que no periodo inicial (CV=19.5%) e a variabilidade intraindividual do
tempo de movimentacao foi menor apds o tempo de cativeiro (t=7.6; gl=46; p<0.05)
(Figura 7).

Figura 7 — Desvio padrao residual dos tempos de movimentacéo e de re--emergéncia
nos periodos inicial e final em individuos de C. symmetricus coletados no estuario do
rio Jaguaribe
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Fonte: dados da pesquisa.
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A correlacdo entre o tempo de re-emergéncia e o tempo de movimentacéao foi
significativa no periodo final (rs=-0.58; p<0.05) (Figura 8), mas nao no periodo inicial
(rs=-0.04; p=0.74). Todos os niveis de repetibilidade calculados foram abaixo de 0.5
(Tabela 2). O tempo de re-emergéncia apresentou niveis de repetibilidade
semelhantes nos diferentes periodos, enquanto o tempo de movimentacdo

apresentou maior nivel de repetibilidade no periodo final.

Figura 8 — Correlacdo entre ousadia e o tempo de movimentagdo em C. symmetricus
coletados no estuario do rio Jaguaribe
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Fonte: dados da pesquisa.

Tabela 2 — Repetibilidade do tempo de re-emergéncia de C. symmetricus, coletados
no estuario do rio Jaguaribe, nordeste do Brasil

Tempo de re-emergéncia

Link scale Original scale
Periodo R 95%Cl p R 95%ClI p
Geral 0.207  0.138 - 0.307 <0.05 0.153 0.100 - 0.230 <0.05
Inicial 0.364 0.234-0.497 <0.05 0.414 0.255-0.571 <0.05
Final 0.345 0.216 -0.472 <0.05 0.383 0.232-0.534 <0.05

Tempo de Movimentagéo

Link scale Original scale
Periodo R 95%Cl p R 95%Cl p
Geral 0.024 0.000 —-0.076 0.12 0.025 0.000 - 0.087 0.120
Inicial 0.02 0.000 - .0.18 0.337 0.021 0.000 - 0.041 0.337
Final 0.396 0.277 —0.560 <0.05 0.539 0.333-0.744 <0.05

Fonte: dados da pesquisa.
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DISCUSSAO

O nivel de atividade apresentou uma diminuicdo ao longo do experimento,
indicando interferéncia do tempo de cativeiro nos tragos comportamentais individuais.
A variabilidade interindividual e intraindividual também diminuiram, apontando para
uma maior homogeneizagdo do nivel de atividade entre os individuos e do mesmo
individuo ao longo do tempo. Esses resultados demonstram a importancia de se
conhecer a reacdo dos individuos ao tempo de cativeiro submetidos antes da
realizacdo de experimentos comportamentais.

O tempo de re-emergéncia nado diferiu entre os periodos, indicando
consisténcia comportamental da populacédo de acordo com o tempo de cativeiro.
Assim, a populacdo manteve o0 mesmo nivel de ousadia até o fim do experimento.
Apesar disso, houve mudanca no ranking individual, indicando que os individuos se
comportaram de diferentes maneiras apés o periodo de cativeiro, alguns se tornando
mais ousados e outros menos ousados. Essa observacdo corrobora a ideia de que
variabilidade dos tracos comportamentais a nivel individual é importante e ndo deve
ser negligenciada em detrimento de uma média populacional (Dall, Griffith, 2014;
Jennings et al., 2012).

O nivel de exploracao diferiu entre os periodos, a populacédo foi menos ativa
ap6s o tempo de cativeiro. Essa reducdo no nivel de atividade individual e
populacional provavelmente se deve a aclimatacéo do individuo ao laboratério. Além
disso, a facilidade de encontrar recursos na arena diminui o tempo de forrageamento
e, consequentemente, o nivel de atividade dos individuos.

Apesar de outros estudos terem constatado a presenca de personalidade em
ermitdes de acordo com o risco de predacédo (Briffa et al., 2008), nesse estudo néo
houve correlagdes significativas dos tracos comportamentais entre os periodos. Dessa
maneira, ndo foi constatada a presenca de personalidade no experimento. Essa
diferenca na resposta ao tempo de cativeiro indica uma variabilidade interindividual
nas respostas a mudancas ambientais, com alguns individuos ficando mais ativos e
outros menos ativos apés o tempo de cativeiro. Desta forma, a populacao esteve mais
apta a lidar com possiveis variagdes ambientais, porque se todos os individuos
reagirem da mesma maneira, caso essa reacdo seja desfavoravel a sobrevivéncia,

toda a populagdo poderia ser extinta. Mas se os individuos reagem de maneira
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diferente, provavelmente parte deles reagird de maneira favoravel a sobrevivéncia,
dando continuidade a populagéo.

Os individuos ndo apresentaram diferenca na variabilidade interindividual e
intraindividual do tempo de re-emergéncia. O tempo de re-emergéncia esta associado
com o nivel de ousadia, 0 que sugere que os individuos mantiveram o seu nivel de
tomada de risco semelhante mesmo apds o tempo de cativeiro. Entretanto, em relacao
ao tempo de movimentacgéao, a variabilidade interindividual do tempo de movimentacao
diminuiu no periodo final, indicando uma maior homogeneidade em torno de menores
niveis de exploracdo. Isso significa que, apdés o tempo de cativeiro, houve uma
tendéncia a um menor nivel de atividade. Houve também uma diminuicdo da
variabilidade intraindividual do tempo de movimentacdo apos o tempo de cativeiro, 0
gue indica um menor tempo de atividade para realizacéo de forrageio, uso de recurso
e exploracdo do ambiente. Isso refletiu no indice de repetibilidade, que foi semelhante
no tempo de re-emergéncia entre 0os periodos, mas no tempo de movimentagao
apresentou uma alta apés o tempo de cativeiro.

Em um estudo comportamental feito em laboratério, o tempo de cativeiro no
gual os individuos permanecem pode dificultar a interpretacéo dos dados. Isso porque,
mesmo se uma populacdo como um todo aparentemente nao variar de forma
significativa, os individuos podem alterar seus tracos comportamentais, de modo que
analisar a variabilidae individual € essencial para se entender a variacdo da
populacdo. Além disso, estudos em laboratério que exigem uma escala temporal
maior podem confundir o efeito da situacdo ecoldgica que se deseja analisar com o
tempo de cativeiro ao qual os individuos estdo submetidos. Por isso, € importante ter
conhecimento a respeito de variacbes comportamentais do modelo de estudo durante

periodo de cativeiro para melhor interpretar dados obtidos em laboratdrio.
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6 CAPITULO Il - OUSADIA E EXPLORACAO EM CLIBANARIUS SYMMETRICUS
EM UM CONTEXTO DE RISCO DE PREDACAO

Esse capitulo foi publicado no formato de artigo:

Link: https://doi.org/10.1016/j.jembe.2020.151365

Garcia, Frederico Alekhine Chaves, et al. "Never forget where you came from:
Microhabitat of origin influences boldness and exploration in the hermit crab
Clibanarius symmetricus (Diogenidae)." Journal of Experimental Marine Biology and
Ecology 527 (2020): 151365.

RESUMO
Tragos comportamentais podem diferir entre individuos em uma populagéo e afetar
sua aptiddo se houver uma diferenca na sobrevivéncia em uma escala de
microhabitat. Isso pode ocorrer quando individuos experimentam diferentes riscos de
predacédo entre microhabitats. Nesse estudo, investigou-se a consisténcia de ousadia
e exploracédo, e sua correlagdo, no caranguejo ermitdo Clibanarius symmetricus em
uma situacao de risco de predacéo. Individuos de ambos os sexos foram coletados
de 4 diferentes microhabitats em uma zona entremaré de um manguezal do nordeste
brasileiro. Os experimentos consistiam em introduzir o caranguejo ermitdio em um
novo ambiente e simular tentativas de predacdo para avaliar exploracéo e ousadia. O
tempo de re-emergéncia da concha (ousadia) foi consistente e ndo afetada pelo
tamanho, sexo e tipo de microhabitat, mas foi diferente entre os anos. A exploracéo
variou apenas de acordo com o microhabitat de origem dos individuos. Caranguejos
ermitdes de ambientes com menor risco de predacdo exploraram a arena por mais
tempo que individuos coletados em microhabitat mais exposto a predacdo. Essa
consisténcia na exploracdo pode influenciar na escolha de micro-habitat em C.
symmetricus. Além disso, ousadia e exploracdo apresentaram fraca correlacdo em
uma sindrome comportamental. Assim, o0 risco a predacdo pode ser uma fonte de
variabilidade na exploracéo e pode indiretamente influenciar a expresséo de ousadia
em C. symmetricus. Portanto, tracos de personalidade podem coevoluir e possuem

implicagcbes na escolha de habitat, mas teorias tradicionais de consisténcia
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comportamental individual carecem de uma teoria unificada relacionando
comportamento animal a especializacdo de nicho com suporte empirico.

Palavras-chave: Personalidade; Comportamento de exploracao; Risco de predacéo;
Heterogeneidade de habitat

ABSTRACT

Behavioral traits can differ between individuals in a population and affect their fitness
if they differentially influence survivorship in a microhabitat scale. This may occur when
individuals experience different predation risks between microhabitats. In this study,
we investigated the consistency of boldness and exploration, and their correlation, in
the hermit crab Clibanarius symmetricus in a risk assessment context. Individuals of
both sexes were collected from four microhabitats within the intertidal zone of a
mangrove and exposed to different conditions of predation risks. We conducted
experiments introducing the hermit crabs to a new standard environment and
simulated predation attempts to assess exploration and boldness. Latency to re-
emerge from the shell (boldness) was consistent and not affected by size, sex, or
microhabitat type, but was slightly different between years. Exploration, in turn, varied
only according to the microhabitat from which individuals were collected. Hermit crabs
from the less risky environments explored the experimental arena for longer than
individuals from the microhabitat most exposed to predators. This behavioral
consistency in exploration activity can influence microhabitat choice in C. symmetricus.
In addition, boldness and exploration were weakly correlated in a behavioral syndrome.
Therefore, predation exposure can be a source of variation in exploration-avoidance
personalities and can indirectly influence the expression of boldness in C.
symmetricus. We conclude that personality traits can coevolve and have implications
for habitat choice, but traditional theories of individual behavioral consistency still lack
a unified theoretical background linking animal personality to niche specialization and
empirical support.

Key-words: Personality types; Exploratory behavior; Predation risk; Habitat

heterogeneity

INTRODUCAO
Populacbées podem diferir em tragos comportamentais devido a condi¢des

ecologicas locais e a variagdo genética (Sugg et al., 1996; Moura et al., 2019). Essas
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diferencas comportamentais podem ser consistentes em uma populacdo (Réale et al.,
2007; Dall et al., 2012). Diferencas comportamentais interindividuais que sao
consistentes ao longo do tempo e de contextos ecoldgicas (personalidade) podem ser
herdaveis e influenciam a aptiddo caso influenciem na sobrevivéncia e sucesso
reprodutivo (Smith, Blumstein 2008; Garamszegi et al. 2012; Purcell, Pruitt, 2019). A
maior parte dos estudos em personalidade animal focam em cinco aspectos: ousadia
(reacdo dos individuos ao risco de predacéo), exploracdo (reacdo dos individuos a
novas circunstancias), atividade (atividade geral do individuo em um ambiente
familiar), agressividade (resposta agonistica a outro individuo) e sociabilidade
(propensao do individuo de interagir com um coespecifico) (Réale et al., 2007). Esses
aspectos da personalidade animal podem evoluir como conjuntos de comportamentos
correlacionados (sindrome comportamental, Sih et al. 2004). As sindromes
comportamentais podem ser herdaveis e reforgam respostas individuais a uma
situagdo particular, como tentativa de predacéo, influenciando diferentemente a
aptiddo (Garamszegi et al. 2012). A teoria de personalidade animal prové uma base
robusta tedrica para explicar muito das diferencas comportamentais individuais
observadas em animais mas carece de suporte empirico para a maioria das espécies
e contextos ecologicos (DiRienzo, Montiglio, 2015).

Personalidades e sindromes comportamentais sao frequentemente afetadas
pelo sexo e tamanho do corpo (Schuett et al., 2010; Sih et al., 2015). Por exemplo,
fémeas de skink delicado (Lampropholis delicata) sdo mais propensas a se aquecer
com outros individuos e tendem a explorar o ambiente mais rapido que os machos
(Michelangeli et al., 2016). Diferencas no tamanho do corpo, por sua vez, podem
influenciar o sucesso de acasalamento através de assimetrias na habilidade
competitiva de individuos (Vieira, Peixoto, 2013; Moura, Gonzaga, 2017) ou de suas
atividades de forrageio (Sih et al. 2015), mas pode depender da exposicéo a predacao.
Por exemplo, animais grandes e bem alimentados podem evitar comportamentais de
risco durante o forrageio, enquanto animais menores e menos alimentados tendem a
correr mais riscos para obter alimento (Sih et al., 2015). Isso ocorre particularmente
em espécies nas quais o tamanho do corpo maior reduz habilidade de escapar de um
predador, como ocorre com a ave toutinegra (Sylvia atricapilla) (Kullberg et al., 1996).
Ao contrario, individuos maiores da aranha saltadora Phidippus princeps podem
escapar mais facilmente dos predadores do que individuos menores (Stankowich

2009). Nessa situagao, exploradores mais ousados podem aumentar o ganho de
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energia durante o forrageamento em comparacéao a individuos menos ousados (Sih et
al., 2015), aumentando sua habilidade competitiva e fertilidade, o que pode determinar
o resultado reprodutivo de machos e fémeas (Luttberg, Sih, 2010). Assim, o tamanho
do corpo e o sexo podem levar a diferencas nas personalidades individuais em uma
populacédo e influenciar sua resposta a exposicéo a predacao.

A associacdo entre tomada de risco e comportamento exploratorio €
tradicionalmente investigada através de cenarios de avaliacdo de risco, no qual os
individuos sdo submetidos a novos ambientes com sinais de predadores (Rodriguez-
Prieto et al. 2011; Briffa 2013). Evidéncia empirica mostra que ousadia é
frequentemente correlacionada com exploracdo, com individuos mais ousados
exibindo comportamento mais exploratério (Garamszegi et al. 2012). Enquanto
exploradores mais ousados tendem a ser mais eficientes em adquirir recursos, eles
também seriam mais suscetiveis a predacéo (Smith, Blumstein, 2008; Garamszegi et
al. 2012). Defesas morfolégicas em individuos mais ousados podem ajudar a
compensar atividades com maior risco de predacdo (Ahlgren et al.,, 2015).
Similarmente, individuos mais ousados e exploradores podem reduzir seu risco de
predacéo selecionando microhabitats menos expostos a predacédo. Essa sindrome
comportamental tem sido registrada para muitas espécies de vertebrados, como
peixes (Fraser et al. 2001; Wilson, Godin, 2009; Kotrschal et al. 2014), aves (van Oers
et al. 2004) e lagartos (Carazo et al. 2014). Contudo, o entendimento de personalidade
€ maior em vertebrados do que em invertebrados, apesar destes apresentarem
grande diversidade e potencial para exibir personalidade (Kralj-Fise, Shuett 2014;
DiRienzo, Montiglio 2015).

Muitos estudos com crustaceos decapodes tém avaliado personalidade no
aspecto de ousadia em caranguejos ermitdes (Briffa et al., 2008; Gherardi et al., 2012;
Mowles et al., 2012; Bridger et al. 2015). O seu tempo de vida curto, pequena
plasticidade comportamental, grande abundancia local e adaptabilidade a condi¢cdes
laboratoriais tornam esses animais bons modelos para se investigar personalidade
animal e sindrome comportamental. Caranguejos ermitées sdo animais bénticos que
habitam diferentes microhabitats em zonas entremarés (Turra, Denadai, 2002). A
escolha de substrato é particularmente importante para aquisicdo de alimento e
conchas (Benvenuto et al. 2003) e interfere no nivel de exposicdo a predadores
(Gorman et al. 2015). Locomover-se entre 0s substratos para escolher microhabitats

com diferentes niveis de predacdo pode ser um fator determinante para a
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sobrevivéncia dos ermitdes (Turra, Denadai, 2003). Os padrdes de movimento entre
0s substratos e a frequéncia de predacao ndo sdo afetados significativamente pelo
sexo ou tamanho do corpo (Turra, Denadai, 2003; Gorman et al 2015), mas podem
ser afetados pelas diferencas comportamentais individuais. Assim, € esperado que
individuos escolham microhabitats com diferentes niveis de predacdo dependendo
dos seus tracos de personalidade.

Estudos de personalidade animal geralmente investigam a resposta do
individuo a diferentes cenarios, mas ndo consideram como sua experiéncia prévia
podem afetar essas respostas. Clibanarius symmetricus (Randall, 1840) & um
caranguejo ermitdo que habita diferentes microhabitats em zonas entremarés em
manguezais ao longo da costa brasileira (Negri et al. 2014). A heterogeneidade
espacial de ambientes entremarés cria cenarios distintos de exposicao a predacao
(Fig. 1A-D; ver Material e Métodos), promovendo uma oportunidade para investigar
como o risco de predacao influencia personalidade e sindrome comportamental em
uma escala de microhabitat. Nessas condicdes, exploradores ousados podem ser
mais frequentemente encontrados em ambientes maior chance de escapar de
predadores, enquanto individuos menos ousados tenderiam a ser mais comuns em
ambientes com maior exposicdo a predacdo. Foram coletados ermitdes de
microhabitats com diferentes niveis de exposicdo a predacdo e foram conduzidos
experimentos em dois anos consecutivos para testar as seguintes hipoteses: (1)
Individuos de C. symmetricus exibem consisténcia comportamental em relacédo a
ousadia e exploracao, (2) individuos mais ousados apresentam comportamento mais
exploratorio e (3) tracos comportamentais diferem entre individuos de acordo com o

sexo, tamanho do corpo e substrato de origem.

MATERIAIS E METODOS

Design experimental

Os dados utilizados nesse capitulo foram obtidos de experimentos com animais
provenientes das coletas 2 e 3 (ver se¢éo 3.2. Descri¢ao das coletas). Em cada caso,
foram realizadas 1 observacéo diaria durante 10 dias do comportamento de ousadia
e nivel de exploracdo dos individuos, e posteriormente ao experimento, 0s animais

foram sexados e medidos (ver se¢do 4. Procedimentos de laboratério). Dentre os 80
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animais capturados na coleta 3, 20 morreram ao longo do experimento e seus dados
foram excluidos das andlises estatisticas subsequentes. Além disso, 5 individuos ndo
puderam ser sexados, e seus dados também foram excluidos das analises

estatisticas. Assim, foram utilizados dados de 135 animais.

Analise estatistica

Para verificar se o tempo de re-emergéncia e a duracédo da exploracao foram
consistentes ao longo do tempo, foram feitos dois Modelos Lineares Generalizados
de Efeito Misto (GLMM). A repetibilidade (r) foi calculada com o tempo de re-
emergéncia e a raiz quadrada da duracdo de exploragdo com o pacote “rptP”
(Nakagawa, Schielzeth, 2010) e foi utilizada como variavel resposta nos GLMMs. O
tipo de substrato, ano de amostragem, area do cefalotorax e e sexo foram incluidos
como variaveis preditoras de efeito fixo, e individuo e dia de amostragem como
variaveis preditoras de efeito aleatério.

Para investigar potenciais fontes de variacdo da ousadia nos ermitdes, foi
conduzida uma selecdo de modelos de GLMMs, incluindo tempo de re-emergéncia
como variavel resposta e duracdo de exploracdo, tipo de substrato, ano de
amostragem, area do cefalotérax e sexo como variaveis preditoras. Uma abordagem
similar foi feita para se avaliar os potenciais efeitos do tipo de substrato, ano de
amostragem, area do cefalotorax e sexo (preditores) na raiz quadrada da duracao de
exploracéo (variavel resposta). Em ambos os modelos, identidade do individuo e dia
de amostragem foram consideradas variaveis de efeito aleatdrio. A selecdo de
modelos foi feita com o pacote “MuMIn” (Barton 2017), comparando-se o ajuste de
modelos alternativos com o modelo de efeito nulo, utilizando o Critério de Informacéao
Akaike corrigido para pequenas amostras (AlICc) (Burnham, Anderson 2002).
Posteriormente, o melhor modelo foi aquele com menor nimero de parametros
adicionais, pois adicao de variaveis preditoras ndo necessariamente aumenta o poder
explanatério (Burnham & Anderson 2002, sensu Arnold 2010). Para cada GLMM, foi
calculado R?n como medida de ajuste das variaveis preditoras, e R?. como medida de
ajuste do modelo como um todo, incluindo variaveis aleatérias (Nakagawa, Schielzeth
2013). Todos as andlises de dados foram feitas com o software R, versédo 3.5.2 (R

Development Core Team 2019).
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RESULTADOS

Foram amostrados 135 individuos (54 machos e 23 fémeas em 2016, e 43
machos e 15 fémeas em 2017), com um total de 1350 observacdes. Medidas do
cefalotérax apresentaram uma média de comprimento de 14.97 + 0.25 mm, largura de
8,79 £ 0.18mm e area de 106.29 + 3.64 mm?. A média do tempo de re-emergéncia foi
de 178.31 + 0.06 s e da duracéo de exploracéo foi de 42.6 £ 0.03 s. Os ermitdes
exibiram consistentemente tempo de re-emergéncia (r = 0.32 £ 0.04, CI =0.25 a 0.39,
p<0.0001; Figura 9A) e duracdo de exploracao (r = 0.08 + 0.02, Cl — 0.04 a 0.12,
p<0.0001; Figura 9B) similares.

Figura 9 - Histogramas de repetibilidade estimada (r) para o Modelo Linearr
Generalizado de Efeito Misto. Variaveis preditoras de efeito fixo:: ano de amostragem,
sexo, area do cefalotérax e tipo de substrato. Variavel aleatoria: identidade do
individuo. O tempo de re--emergéncia (A) e a raiz quadrada da duracdo da exploracéo
(B)) foram colocados como variaveis respostas
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O modelo que melhor explicou o tempo de re-emergéncia incluiu duracdo de
exploracdo e ano de amostragem como preditores (Tabela 5). Tempo de re-
emergéncia foi negativamente relacionado a duracao de exploracao (Tabela 6; Figura
10A). Além disso, o tempo de re-emergéncia foi 1,3 vezes maior em 2017 (206 + 0.16
s) do que em 2016 (153.61 £ 0.14 s; Tabela 2; Figura 10B). Identidade do individuo e
dia de amostragem foram responsaveis pela maior parte da variacdo encontrada no

modelo (R?: = 0.39) em comparacgdo com os preditores de efeito fixo (R*n = 0.07).

Figura 10 — (A) Relacdo entre tempo de re-emergéncia e duracdo exploracéo.; (B)
Diferenca no tempo de re-emergéncia individual 2016 e 2017
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Fonte: dados da pesquisa.

O modelo que melhor explicou a variabilidade da raiz quadrada da duracéo de
exploracéo continha apenas o tipo de substrato (Tabela 3). A duracéo de exploracéo
foi maior em individuos coletados em substratos com maior possibilidade de protecao
(ex: “lama com raiz”) do que individuos coletados em outros substratos (Tabela 4). A
maior parte da variacao foi explicada pelas variaveis aleatérias (R% = 0,11; R2»=0,02).
Caranguejos ermitdes coletados em microhabitats mais expostos (ex: areia e lama)
exibiram aproximadamente duracéo de exploracao 1.3 vezes maior do que individuos

coletados em lama com raiz (Figura 11).

Figura 11 - Duracao de exploracdo entre os substratos
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Fonte: dados da pesquisa.

Tabela 3 - Comparacdes entre modelos lineares generalizados de efeito misto para o
tempo de re-emergéncia (em cinza) e para a raiz quadrada da duracéo de exploracéo
(em branco) em Clibanarius symmetricus. Identidade individual foi incluida como
variavel aleatoria. Os preditores séo duracao de exploracéo (DE), area do cefalotérax
(AC), sexo (SX), tipo de substrato (TS) e ano de amostragem (A). Os melhores
modelos estéo realcados em negrito e italico.

Preditor Modelo AICc AAICc K wi
A + DE 15996 0 5 0.4
A + DE + SX 15996.6 0.6 6 0.3
A+ DE + AC 15998 14 6 0.1
A+ DE + SX + AC 15998.6 0.6 7 0.1
A+DE+TS 15999.9 1.3 8 0.1
Tempo fle re- A+DE+SX+TS 16001 11 9 0
emErgencia A+DE+AC+TS 16001.8 0.8 9 0
A+DE+SX+AC+ TS 16003 1.2 10 0
A 16004 1 4 0
A + SX 16004.4 0.4 5 0
A+ CA 16005.9 15 5 0
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A + SX 7624.7 0.2 6 0
Modelo nulo 7624.8 0.1 4 0
SX 7625.2 0.4 5 0

A+ AC 7626.5 1.3 6 0
AC 7626.6 0.1 5 0

A+ SX+AC 7626.7 0.1 7 0
SX+AC 7627.2 0.5 6 0

Fonte: dados da pesquisa.

Tabela 4 - Resultados do melhor Modelo Linear Geralizado de Efeito Misto para o
tempo de re-emergéncia (em cinza) e raiz quadrada da duracédo de exploracdo (em
branco). A identidade individual e dia de amostragem foram incluidos como variaveis
aleatorias em ambos os modelos

Preditor Resposta F GL Residuo (GL) P R%n RZ%
Intercept 3234 1 49.7 <0.001
Tempo dere-  Duragdode ., , 4 1284 <0.001 0.07 0.39
emergeéncia exploracéo
Ano 22.2 1 134.2 <0.001
Intercept 2517 1 55.1 <0.001
Duracéo de S
exploragdo ~ EXposicaoa - 4 131 0.004 0.02 0.11
predacao

Fonte: dados da pesquisa.

DISCUSSAO

O caranguejo ermitdo C. symmetricus exibiu consisténcia comportamental
individual na ousadia e exploracdo em um cenario de avaliacédo de risco. Esses tracos
de personalidade foram correlacionados, indicando a existéncia de uma sindrome
comportamental. Ousadia foi consistente independentemente do tamanho do corpo,
sexo ou substrato de origem, mas variou de acordo com o0 ano de amostragem.
Exploracao foi temporalmente consistente e ndo diferiu de acordo com o tamanho do
corpo e sexo, mas sim de acordo com o substrato de origem. Ermitdes coletados
ambientes com alto risco de predacéo exploraram a arena por mais tempo do que

ermitdes coletados em ambientes com menor risco de predacéo. Logo, a exposi¢céo a
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predacéo pode ser uma fonte de variagdo no aspecto da exploracao e indiretamente
influencia a expresséo da ousadia em C. symmetricus.

O nivel de ousadia em C. symmetricus apresentou algumas inconsisténcias
entre os anos, mas foi mais consistente do que o nivel de exploragdo. Evidéncia
empirica sugere que individuos mais ousados podem obter maior sucesso
reprodutivo, mas também tém maior taxa de mortalidade (Smith, Blumstein 2008).
Logo, esse traco comportamental pode ter implicagcdes importantes para aquisicéo de
recurso em um contexto competitivo e ndo é afetado pelo risco de predagédo. Em C.
symmetricus, individuos mais ousados podem obter conchas mais largas, um
importante recurso limitado (Rodrigues, Martinelli-Lemos 2016). O tamanho da concha
tem impactos significantes na capacidade de crescimento individual, o que pode afetar
a fecundidade do individuo (Osorno et al. 1998). Consequentemente, os beneficios de
se obter uma concha maior podem compensar o risco de ser atacado no processo,
especialmente em um contexto de intensa competicio em relacdo a recursos
limitados, o que pode ser maior em populacdes de alta densidade. A relagcéo entre os
beneficios da aquisicdo de recurso e o tipo de microhabitat ainda permanece como
hipétese para ser investigada em estudos futuros.

Individuos ousados também tenderam a explorar o ambiente por mais tempo,
enquanto individuos menos ousados tenderam a permanecer menos ativos. Essa
sindrome comportamental pode ser parte do eixo de ousadia (Sih et al. 2004) no qual
individuos podem aumentar comportamentos de risco, como exposicao a predadores
mais rapidos e exploracdo da arena por mais tempo para obter informacdo do
ambiente (Greenberg, Mettke-Hofmann 2001; Rodriguez-Prieto et al. 2011; Briffa
2013). Contudo, a correlacdo entre ousadia e exploracdo foi mais fraca que o
esperado. Esse resultado é similar ao encontrado em meta analises de sindromes
comportamentais, nas quais as correlacdes fenotipicas encontradas foram fracas e
possivelmente propensas a variacdo dependendo do contexto ecolégico (Garamszegi
et al. 2012). Similarmente, ousadia e exploracdo podem variar independentemente
entre os ermitdes. Essa situacao é frequentemente chamada de desvio de sindrome,
na qual os individuos podem se beneficiar ajustando seus tracos comportamentais
dependendo de contextos ambientais especificos (Herczeg, Garamszegi 2012). Por
exemplo, em outra espécie de ermitdo, Pagurus bernhardus, individuos
consistentemente mostraram duragéo de respostas de re-emergéncia similares (traco

de personalidade), mas todos os individuos permaneceram na concha por mais tempo
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na situacdo com de sinais de predadores do que sem sinais de predadores (Briffa
2013). Esse também pode ser o caso de C. symmetricus. Para testar essa predicao,
estudos posteriores devem ser feitos para avaliar os tragos comportamentais de C.
symmetricus em contextos que simulem presenca e auséncia de predadores.

O comportamento exploratério diferiu entre os ermitdes coletados de ambientes
com diferentes niveis de predacdo. Em uma espécie relacionada, Clibanarius. vittatus,
individuos se locomoveram em média 156 m por dia, variando de 13 a 761 m (Hazlett
1995). Selecdo de substrato também tem sido observado em outras espécies de
Clibanarius, como C. antillensis e C. sclopetarius (Turra, Denadai 2002). Logo, as
diferencas observadas no comportamento exploratorio em C. symmetricus podem ser
atribuidas a escolha de habitat e ndo a selecéo dirigida por diferencas ecoldgicas entre
microhabitats. Nessa situacao, individuos podem ativamente selecionar microhabitats
baseado na sua personalidade exploratéria. Clibanarius symmetricus foi mais
propenso a explorar novos ambientes por mais tempo se o individuo foi coletado em
um microhabitat mais exposto. Esse comportamento exploratorio pode beneficiar
individuos durante a avaliacdo de um microhabitat, especialmente porque eles podem
responder mais rapido a mudancas ambientais e se mover a um microhabitat mais
adequado. Além disso, eles podem aumentar a aquisicao de recursos se 0s tipos de
substratos diferirem na disponibilidade de recurso, tais como abundancia de concha e
alimento, densidade populacional e oportunidade de acasalamento.

Existe um debate corrente sobre como especializacbes comportamentais
individuais devam ser classificadas e quais mecanismos podem promover
variabilidade interindividual. Contudo, todas as abordagens tedricas concordam que
conjuntos de individuos podem se comportar similarmente ao longo do tempo e de
contextos, podendo tal consisténcia ser adaptativa e evoluir através de selecéo
(Shuett et al. 2010; Dall et al. 2012). A teoria de personalidade animal pode identificar
consisténcias intra e interindividual e investigar tracos de personalidade
correlacionados em sindrome comportamental (Sih et al. 2004; Gherardi et al. 2012).
Contudo, ainda faltam evidéncias empiricas para muitos animais, particularmente
invertebrados (Kralj-Fiser, Schuett 2014), e contextos ecoldgicos (Dall et al. 2012).
Nesse estudo, foram apresentadas evidéncias consistentes para ousadia e
exploracéo, bem como sua correlacdo em um contexto de avaliacédo de risco para o
caranguejo ermitdo C. symmetricus. Os resultados desse trabalho realgcam o potencial

para novas descobertas em espécies de invertebrados, tais como tracos de
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personalidade, sindromes comportamentais, e suas variagbes dependendo do
contexto ecolégico (Gherardi et al. 2012; Kralj-Fiser, Schuett 2014). Além disso, esse
trabalho propde uma relacéo entre personalidade e escolha de microhabitat. Contudo,
a base tedrica existente é limitada para se entender interacdes entre personalidade
animal e teorias de especializagédo de nicho (Dall et al. 2002). Assim, foi verificada a
necessidade de uma teoria ecoldgica evolutiva de diferencas individuais que explique
e prediga consisténcias intra e interindividual de maltiplos comportamentos em varias
condicdes, associada com evidéncia empirica robusta sobre taxons de animais pouco

estudados.
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7 CAPITULO Il - RELACAO ENTRE VARIABILIDADE COMPORTAMENTAL E A
ESPECIALIZACAO INDIVIDUAL EM CLIBANARIUS SYMMETRICUS

RESUMO
A especializacao individual € a diferenca significativa entre o nicho individual e o nicho
populacional. Sua ocorréncia indica que individuos co-especificos utilizam recurso de
maneira diferente e que uma populagcédo considerada generalista pode ser formada
por individuos especialistas. Além disso, a especializacado individual tem relagcdo com
a variabilidade dos tracos comportamentais do individuo. Assim, o objetivo desse
estudo foi analisar a relagdo entre plasticidade comportamental e especializacao
individual em caranguejos ermitbes da espécie Clibanarius symmetricus. Para isso,
foram realizados testes comportamentais (ousadia e exploracéo) e de preferéncia por
microhabitat (substrato) em individuos de C. symmetricus capturados no estuario do
rio Jaguaribe. Apos os testes, os individuos foram pesados, sexados e medidos. A
preferéncia por substrato foi inferida como o tempo do individuo em determinado
substrato. Com o pacote RInSp, do software R, foram calculados o tamanho do nicho
individual (PSi) e o indice de especializacdo individual (IS). A relacdo entre
“Tamanho”, “Sexo” e “Substrato de origem” com o “PSi” foi verificada através de um
modelo linear generalizado de efeito misto. Foram feitas correlacbes entre os tracos
comportamentais (ousadia e exploracéo) e PSi e entre variabilidade intraindividual dos
tracos comportamentais e PSi. De maneira geral, os individuos tiveram maior
preferéncia pelo substrato areia e menor pelo substrato banco de ostra. Esse padréo,
repetido em todas as classes da populagéo, indica que a preferéncia por ostra em
ambientais naturais se da por limitacbes do nicho fundamental, como restricdo
geografica. O nivel de atividade dos individuos teve uma correlacdo positiva com
frequéncia em banco de ostra e correlacdo negativa com frequéncia em areia. O
tamanho do nicho individual ndo foi explicado de forma significativa pelo “Tamanho”,
“Sexo” e “Substrato de origem” do individuo. Isso significa que a diferenca entre o
nicho individual e populacional ndo é resultado de diferencas fenotipicas entre os
individuos e pode ser classificada como especializagéo individual. Animais com maior
nivel de atividade apresentaram maior nicho individual do que os animais com menor
nivel de atividade. A variabilidade intraindividual dos tragos comportamentais ndo teve

relacdo com o tamanho do nicho individual. O nivel de especializacdo individual foi



54

significativamente alto ao longo de todo o experimento. ISso sugere que a populacéo
€ composta de animais com nichos diferentes e com baixa sobreposi¢céo. Isso é
importante, pois a populacdo tende a se distribuir em uma maior quantidade de
microhabitats.

Palavras-chave: Plasticidade comportamental. Nivel de atividade. Nicho ecolégico.

ABSTRACT
Individual specialization (IS) is the substantial difference between individual niche and
populational niche. Its ocurrence implies that coespecific individuals acquire resource in
diferente ways e that a generalista population may be constituted of specialist individuals.
Intraespecific competition and predation pressure increase IS and interespecifc competition
decreas IS. Besides that, IS may be related to variability in behavioural traits of individuals.
This study aims to analyze relation between behavioural plasticity and individual specialization
in hermit crabs Clibanarius symmetricus. We conducted behavoural (boldness and
exploration) and microhabitat preferences tests (substrate type) in individuals of C.
symmetricus collected in Jaguaribe river estuary. Posteriorly, individuals were sexed and
measured. Microhabitat preference was infered as time frequency that a individual spent in the
substrate. Using RInSp package of Software R, individual niche width (PSi) and individual
specialization were calculated. Relation between “size”, “sex” and “substrate” with “PSi” was
verified witho a Generalized Linear Mixed Effect Model. PSi was correlated with behavioural
traits (boldness and exploration) and with intraindividual variability in behavioural traits.
Individuals exhibited more preference to “sand” e less preference to “oyster bank”. This pattern
indicates that preference for oyster bank in natural environment may occurdue to limitations in
fundamental niche, like geographical limitation. Activity level was positive correlatedwith
frequency in oyster bank and negative correlated with sand. Individual niche width was not

explained by “size”, “sex” and “substrate”. This implies that diferences between individual and
populational niche is not result form phenotypic diferentes between individuals and may be
classified as individual specialization. Animals with higher activity level showed larger
individualnichethan animals with lower activity level. Individual specialization index was
substantial high throughout the experimente. This implies that population is constituted by
animals with diferente niches and these niches show low overlap. This allow population to
spread over a larger amount of microhabitat.

Key-words: Behavioural plasticity; activity level; Ecological niche.

INTRODUCAO
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O conceito de nicho ecologico se refere a interagcdo entre tolerancias e
necessidades que define condi¢des e recursos necessarios para uma espécie cumprir
seu modo de vida (Hutchinson, 1957). Essa ideia assumia inicialmente que individuos
coespecificos ndo possuiam variagdes significativas, portanto o nicho individual servia
apenas para entender o nicho populacional ou da espécie (Zaccarelli et al. 2013).
Entretanto, individuos em uma mesma populacdo podem possuir nichos
significativamente diferentes, formando um subgrupo do nicho populacional (Van
Valen, 1975). A presenca dessa variacao intraespecifica € importante para o processo
da selecdo natural e sexual, pois significa que individuos coespecificos podem néo
ser ecologicamente equivalentes na utilizagcdo de recursos (Bolnick et al., 2007,
Ingram et al., 2011).

O nicho total da populacdo (TNW) corresponde a soma do componente
intraindividual (WIC) e do componente interindividual (BIC) (Svanback, Bolnick, 2005).
A especializagéo individual ocorre quando o nicho de um individuo é substancialmente
menor que o da populacdo, ou seja, a relacdo entre WIC/TNW é pequena (Snowberg
et al., 2015). Com isso, populacdes generalistas podem ser formadas por varios
individuos especialistas, de modo a diminuir a competicdo intraespecifica (Bolnick et
al. 2003).

Para o calculo de especializacdo individual, € importante a utilizacdo de
métricas com relevancia ecolégica e que permitam sucessivas mensuracdes do
mesmo individuo, como a preferéncia por microhabitat. Em caranguejos ermitbes
Clibanarius symmetricus (Decapoda: Anomura), o tipo de substrato é um dos
principais componentes para a escolha do micro-habitat, pois o substrato possuli
relacdo com o forrageamento (Hamasaki et al., 2015), disponibilidade de concha
(Bach, Hazlett, 2009) e nivel de movimentacao (Gherardi, 1990) dos individuos.

Entre populacbes, o nivel de especializacdo individual varia devido a
competicdo (Bolnick et al., 2010), predacdo (Ingram et al., 2011) e densidade dos
individuos (Araujo et al., 2011). A variacdo no uso de recurso pode ser observada
entre determinados subgrupos populacionais, como individuos de diferente sexo e
idade (Araujo et al., 2011). A especializacao individual de uma populacéo é favorecida
guando a morfologia, a fisiologia e 0 comportamento do individuo o impedem de
explorar os mesmos recursos de um coespecifico (Aragjo et al., 2011). Além disso,
tracos de historia de vida, como fecundidade tardia, podem restringir o nimero de

estratégias de um individuo. Estudos mais recentes tém demonstrado que o nivel de
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especializacdo individual também pode estar relacionado a presenca de
personalidade na populacao (Dall et al., 2012). Isso porque a constante variabilidade
interindividual nos tragos comportamentais pode resultar na maior diferenca entre os
nichos individuais e, consequentemente, maior nivel de especializacdo individual
(Toscano et al., 2016).

Dessa maneira, esse capitulo teve como obijetivos: (i) descrever a preferéncia
por microhabitat de C. symmetricus e (ii) relacionar a plasticidade comportamental
com a especializacéo individual na escolha de microhabitat em C. symmetricus.

MATERIAIS E METODOS

Design experimental

Os dados utilizados nesse capitulo foram obtidos com experimento realizado
em animais provenientes da coleta 3 (ver secdo 3.2. Descricdo das coletas). Foi feito
1 teste diario durante 10 dias com cada individuo. Em cada teste, foram observados
ousadia, nivel de exploracdo (ver secao 4. Rotina de laboratorio). Aléem disso, nesse
experimento foi realizada um teste diario de preferéncia por substrato. Para a
realizacdo desse, o individuo era colocado em uma arena (50 cm de comprimento X
40 cm de largura x 10 cm de altura), contendo agua no centro e os quatro tipos de
substratos (“areia”, “lama”, “banco de ostra” e “lama com raizes”) de maneira
equidistante. Nessa arena, foi contabilizado o tempo em que o individuo permaneceu
em cada um dos quatro tipos de substratos. Essa medida foi usada para se inferir o
uso do microhabitat (Wakefield et al., 2009). Além disso, foram calculadas a
frequéncia individual de uso do substrato, a largura do nicho individual e a
especializacao individual da populacdo. Dos 80 animais, 22 morreram ao longo do
experimento. Dessa maneira, foram utilizados os dados dos 58 animais sobreviventes
para as analises estatisticas, totalizando 580 observacdes. ApGs o experimento, 0S

individuos foram sexados e medidos (ver secéo 4. Procedimentos de laboratério).

Andalise estatistica

Os dados foram organizados em uma matriz X, na qual cada elemento Xij € a

porcentagem de tempo gasto no substrato j pelo individuo i. A preferéncia por
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substrato foi inferida como o tempo em que o animal gastou nesse substrato. Os testes
para especializacdo individual foram feitos utilizando-se o pacote RInSp (Zaccarelli et
al., 2013) da linguagem de programagéao programa R (R CoreTeam, 2013). Primeiro,
foi calculado o indice padronizado de amplitude de nicho de Levins (B) para cada
individuo (Hulbert, 1978). Esse indice varia de 0 (menor amplitude de nicho), a 1
(maior amplitude de nicho). Depois, foram calculados o nivel de sobreposigéo de nicho
individual em relagé@o ao nicho populacional (PSi) para cada observacédo. Esse indice
varia de 0 a 1, sendo O a auséncia de sobreposicdo entre o nicho individual e
populacional e 1 a sobreposicdo completa (Bolnick et al., 2003).

Posteriormente, foi realizado um Modelo Linear Generalizado de Efeito Misto,
utilizando “B” e “PSi” como variaveis respostas, “Individuo” como variavel de efeito
aleatdrio e “Tamanho”, “Sexo” e “Substrato de origem” como variaveis de efeito fixo.
Primeiro foi gerado um modelo completo, com todas as variaveis explicativas. Em
seguida, foi retirada uma variavel por vez, gerando modelos cada vez mais simples.
Os modelos gerados foram entdo comparados para se verificar qual modelo melhor
se adequava aos dados do experimento. O tempo de re-emergéncia e o tempo de
movimentacéao foram correlacionados com o PSi para se verificar a relacdo dos tracos
comportamentais com o tamanho do nicho individual. A variabilidade intraindividual
dos dois tracos comportamentais também foi correlacionada com PSi para se
conhecer a relacéo entre plasticidade comportamental e tamanho do nicho individual.

O indice de especializacdo individual (IS) foi calculado para todas as
observacdes e em cada dia separadamente. Esse indice variade 0 a 1, sendo O (maior
nivel de especializacéo individual) a 1 (menor nivel de especializacéo individual).
Posteriormente, esse indice foi comparado com 1000 simulacdes populacionais
aleatdrias para se verificar se o valor era significativo. Além disso, foram calculados
indices levando-se em conta 0s subgrupos populacionais: substrato de origem, sexo
e classes de tamanho. Isso foi necesséario para se verificar se 0s subgrupos
populacionais diferiam em relacdo a especializacdo individual ou se a populagéo

poderia ser tratada como um Unico grupo para se calcular a especializacao.

RESULTADOS

Dentre os 80 individuos, 58 sobreviveram até o final do experimento (15

coletados na areia, 17 nalama, 17 em banco de ostra e 9 em lama com raizes), sendo
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40 machos e 18 fémeas. Os individuos passaram mais tempo no substrato areia
(35.6%), seguido de lama com raiz (25.5%), lama (25.5%) e banco de ostra (13.5%)
(Figura 12). A maior preferéncia por areia e menor por ostra foi encontrada em 49 dos
58 individuos analisados e em 60% das observacfes. Esse padrdo ocorreu tanto em
machos como em fémeas, em todas as classes de tamanho e em todos os dias do
experimento. Essa preferéncia também néo se alterou de acordo com o substrato de
origem do individuo. Animais coletados nos quatro tipos de substratos no ambiente
natural, inclusive em banco de ostra, tiveram maior preferéncia por areia e menor
preferéncia por banco de ostra ao longo do experimento.

Figura 12 — Frequéncia individual do uso de diferentes tipos de substratos por C.
symmetricus em experimento

040
I

0.20
I

Frequéncia no uso do substrato

Areia Lama Ostra Raiz

Fonte: dados da pesquisa.

Os tracos comportamentais apresentaram correlacdo com a preferéncia por
substrato. A frequéncia dos individuos no substrato “ostra” apresentou correlacéo
negativa com o tempo de re-emergéncia (r = -0.23) e positiva com o0 tempo de
movimentacédo (r = 0.19). Isso indica que individuos mais ousados e com maior tempo
de movimentacdo (proativos) passaram mais tempo no substrato ostra. Para a
frequéncia no substrato areia, individuos menos ousados e com menor movimentagao

(reativos) passando mais tempo nesse substrato (Figura 13)
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Figura 13 — Correlacdo entre tempo de movimentagé&o individual e a frequéncia no
uso do substrato areia em C. symmetricus
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Fonte: dados da pesquisa.

O indice padronizado de amplitude de nicho de Levins variou de 0 a 0.98. O
modelo linear generalizado de efeito misto mais adequado aos dados mostrou que
“Tamanho” e “Ousadia” explicaram de forma significativa a variagcdo na amplitude do
nicho individual (Tabela 5). Individuos menores apresentaram maior amplitude de
nicho do que individuos maiores e individuos mais ousados apresentaram maior
amplitude de nicho do que individuos menos ousados. A variabilidade intraindividual

na ousadia apresentou uma correlagéo positiva com a amplitude de nicho (rs=0,29),

Tabela 5 — Modelo linear generalizado de efeito misto entre Ba (indice padronizado
de amplitude de nicho de Levins) e Tamanho, Peso, Sexo e Substrato de origem em
C. symmetricus coletados no estuario do rio Jaguaribe

Estimate Erro Z p
Intercept 0.75 1.37 0.54 0.58
Tamanho -0.37 0.18 -1.98 0.04
Ousadia 0.05 0.002 -2.07 0.03

Fonte: dados da pesquisa.

A sobreposi¢éo do nicho individual com o nicho populacional (PSi) variou de
um maximo de 0,27 a um minimo de 0,58. O modelo linear generalizado de efeito

[T ”

misto mostrou que as variaveis preditoras “Peso”, “Sexo”, “Substrato de origem” e
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“Tamanho” ndo explicaram de forma significativa a variavel resposta “PSi” (Tabela 6).
O modelo contendo todas as variaveis preditoras ndo apresentou diferenca
significativa em relacdo ao modelo nulo (p=0,8).

Tabela 6 — Modelo linear generalizado de efeito misto entre PSI (sobreposicao do
nicho individual e nicho populacional) e Tamanho, Peso, Sexo e Substrato de origem
em C. symmetricus coletados no estuério do rio Jaguaribe.

Estimate Erro 4 p
Intercept -0.69 0.86 -0.77 0.42
Peso 0.06 0.10 0.06 0.94
Tamanho -0.01 0.12 -0.08 0.92
Lama -0.38 0.32 -1.18 0.23
Banco de 0.1 0.33 0.32 0.74
Ostra
Lama com -0.11 0.38 -0.31 0.75
Raiz
Macho -0.05 0.26 -0.21 0.82

Fonte: dados da pesquisa

Os tracos comportamentais diferiram na relagdo com a sobreposi¢cao do nicho
individual e populacional (PSi). O coeficiente de correlacdo de Spearman entre tempo
de re-emergéncia e PSi foi negativo (r = -0,23), com individuos mais ousados
apresentando maior sobreposicdo de nicho com a populacdo (Figura 14). A
variabilidade intraindividual na ousadia ndo apresentou relacdo com a sobreposicéo
de nicho (r=0,05). O tempo de movimentacdo apresentou correlacéo positiva com PSi
(r =0,19) e a variabilidade intraindividual do tempo de movimentacdo ndo apresentou

correlacdo com PSi (r=0,05).

Figura 14 — Correlagdo da sobreposi¢cao entre o nicho individual e populacional e
tempo de re-emergéncia em C. symmetricus
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Fonte: dados da pesquisa.

O indice de especializacao individual (IS) geral calculado ao longo de todo o
experimento foi 0.4. Esse valor foi significativamente menor (p=0.01) que o de
populacdes simuladas aleatoriamente, indicando um alto nivel de especializacao
individual no uso de substrato (Figura 15). Ao longo do experimento, o indice minimo
foi de 0.31 no 2° dia e o maximo foi de 0.46 no 4° dia. Em todos os dias, o nivel de

especializacao individual foi significativo.
Figura 15 — Especializacao individual na preferéncia por substrato em C.. symmetricus
coletados no estuario do rio Jaguaribe
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Fonte: dados da pesquisa.

Houve pouca variacdo da especializagdo individual entre subgrupos

populacionais (Figura 16). O indice IS foi semelhante entre os sexos (IS dos machos



62

= 0,40 e IS das fémeas = 0,39) e entre os animais coletados em diferentes substratos
(mé&ximo em individuos coletados na lama, IS = 0,39, e minimo em individuos
coletados em raiz, IS = 0,41). Individuos na maior classe de tamanho apresentaram
maior especializacgéo individual, IS = 0,37, enquanto aqueles em classes de tamanho
intermediario tiveram menor especializa¢éo individual, 1S=0,45.

Figura 16 — Especializagao individual em C. symmetricus de acordo com 0 sexo, a
classe de de tamanho, sexo e o substrato de origem
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Fonte: dados da pesquisa.

DISCUSSAO

De maneira geral, durante o experimento houve uma maior preferéncia dos
individuos pelo substrato “areia” e uma menor preferéncia por ostra. Essa padrao se
repetiu do primeiro ao ultimo dia, o que sugere que nao foi resultado de uma possivel
influéncia do tempo de cativeiro dos individuos. Além disso, essa preferéncia foi
constatada em animais coletados em todos os substratos. Isso indica que a escolha
pelo substrato “ostra” em ambientes naturais é resultado de uma restricdo do nicho
fundamental, como limitacbes geogréficas da populacdo (Bonnet-Lebrun, 2018). A
consisténcia no substrato “areia” indica que ele possui vantagens a esse respeito em
relacdo aos outros substratos. Para um animal benténico, como o caranguejo ermitéo,
o tipo de substrato representa ndo apenas um local para se viver, mas uma fonte de
recursos, como alimento (Hamasaki et al., 2015) e concha (Bach, Hazlett, 2009), e de

abrigos contra predadores devido a facilidade de escavacao (Turra, Denadai, 2002).
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Apesar desse padrdo, existem individuos com preferéncias por outros
substratos. Essa variacdo intraespecifica € importante porque indica que os individuos
sdo capazes de ocupar uma maior diversidade de microhabitats (Van Valen 1965,
Pagani-Nufez et al., 2015). Essa diferenciagdo no nicho individual pode ocorrer
devido a individuos co-especificos apresentarem diferencas na deteccao e utilizacédo
do recurso (Araujo et al., 2011), critérios diferentes para se estabelecer qual o melhor
recurso (Schoener, 1971) ou por competi¢cao por interferéncia (Sol et al., 2005).

Os tragos comportamentais dos individuos tiveram relagdo com a preferéncia
por substrato, com animais mais ativos com maior frequéncia em ostra e animais
menos ativos com maior frequéncia em areia. Desse modo, o nivel de atividade do
individuo teve relacdo com o tipo de substrato escolhido (Gherardi, 1990; Barnes,
2003). Isso ocorreu provavelmente devido a animais que sdo menos ativos terem
facilidade de escavar e se esconder em substratos como areia (Rebach, 1974) e lama
(Turra, Denadai, 2002).

O tamanho do nicho individual apresentou grande variacao entre os individuos.
Isso significa que uma mesma populacédo é formada por co-especificos generalistas
(grande nicho individual) e especialistas (pequeno nicho individual). Animais com
maiores nichos conseguem explorar um maior numero de microhabitat do que animais
com menores nichos. Entretanto, individuos mais especialistas tendem a utilizar
melhor os recursos nos quais se especializaram. A diferenca no tamanho dos nichos
individuais representa uma diferenca entre quantidade de microhabitat a serem
explorados em relacéo a qualidade dessa exploracao.

A diferenca entre as sobreposi¢cdes dos nichos individuais e populacional ndo
foi explicada de forma significativa pelo sexo, tamanho e substrato de origem dos
individuos. Estudos tém encontrado relacdo entre sexo (Shine 1991) e morfologia
(Snowber et al., 2015, Kamath, Losos, 2016) do individuo com o tamanho do seu
nicho. Entretanto, esse esse trabalho ndo encontrou relacéo entre tamanho de nicho
individual e esses subgrupos populacionais. Isso significa que a diferenca entre os
nichos individuais e o nicho populacional pode ser caracterizada como especializacao
individual, e ndo como produto de um possivel polimorfismo na populacdo (Bolnick et
al., 2003).

O nivel de atividade apresentou correlagdo com o tamanho do nicho individual,
de modo que individuos mais ativos tenderam a ter uma maior sobreposi¢éo de nicho

com a populacdo. Esse resultado é esperado, j& que animais com maior nivel de
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atividade tendem a explorar uma maior quantidade de microhabitats do que individous
menos ativos. Desse modo, a populacdo é formada por individuos mais ativos e
generalistas no uso de microhabitat e individuos menos ativos e especialistas no uso
de microhabitat. Esses especialistas tenderam a passar maior frequéncia de tempo
em areia e lama. Individuos especialistas tendem desaparecer mais facilmente com a
perda de habitat devido a fragmentacao e a¢des antrépicas (Colles et al., 2009).

A especializagdo individual ndo deve ser expressa simplesmente como
presente ou ausente, mas como um indice continuo, que varia entre popula¢cdes e na
mesma populacéo ao longo do tempo (Bolnick et al., 2002). O nivel de especializacdo
individual da populagdo de C. symmetricus encontrado no experimento foi
significativamente alto. Isso indica o nicho individual & substancialmente menor que o
nicho total da populagéo (Schreiber et al., 2011). Em ambientes naturais com pouco
recurso, espera-se que haja pequena sobreposicédo entre os nichos individuais faz
com que haja uma menor competicao intraespecifica por recurso (Svanback, Bolnick,
2007). Entretanto, mesmo em laboratdrio, onde nao havia restricdo de recursos, a
especializacao individual se manteve, indicando uma forte diferenciacdo ecologica
entre individuos co-especificos.

O nivel de especializacdo individual apresentou pouca variacdo ao longo dos
10 dias de experimento. Isso significa que o nicho total da populacdo e o nicho
individual ndo variaram de forma significativa ao longo do tempo (Bolnick et al., 2010).
Essa consisténcia pode ter ocorrido devido a constante presenca de recursos
fornecidos durante o experimento, uma vez que a especializacéo individual tende a se
alterar com a variacdo da quantidade de um determinado recurso ou com aumento da

competicao.
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8 CONSIDERACOES FINAIS

A preferéncia por microhabitat € um aspecto ecologico importante para
animais bentbnicos, como C. symmetricus. Isso porque essa escolha leva individuos
a experimentarem condi¢Ges abidticas diferentes, maior facilidade ou dificuldade de
encontrar recursos e maior ou menor possibilidade de interacdes bibticas. Diante
disso, caracteristicas que facam um individuo escolher um microhabitat diferente de
outro fazem com que ele possa ter uma vantagem em relacdo a um coespecifico.

A grande especializagao individual na escolha de microhabitat faz com que
individuos coespecificos tenham pouco sobreposi¢cdo de nichos individuais. Como
consequéncia, existira uma menor competicdo intraespecifica na populacao,
permitindo que os individuos sobrevivam em uma maior diversidade de microhabitats.
Dessa maneira, havera uma maior distribuicdo da espécie em questao. Além disso, a
existéncia de individuos generalistas e especialistas faz com que alguns sejam mais
adaptados a mudancas ambientais do que outros.

A associacao do tamanho do nicho individual com nivel de atividade indica
gue os tracos comportamentais sdo aspectos do fenotipo que podem promover
diferenciacoes ecoldgicas. Por exemplo, individuos com diferentes niveis de atividade
podem ter diferentes possibilidades de obtencéo de recurso, reproducéo e de fuga de
predadores. Consequentemente, a variacdo no nivel de atividade de coespecificos
pode levar a diferentes pressdes de selecdo, gerando subgrupos populacionais.

A correlacao entre os tracos comportamentais mostra a presenca de tipos
comportamentais ativo e reativo. Além disso, a grande variabilidade intraindividual do
nivel de atividade também indica uma maior possibilidade de adaptacdo frente a
possiveis mudancas ambientais. I1sso € esperado em animais que habitam regifes
entre-marés, como C. symmetricus.

A variacdo intraespecifica encontrada no trabalho mostra que o
entendimento de aspectos ecoldgicos individuais é essencial para o entendimento da
dindmica populacional. Por exemplo, em uma populacdo considerada generalista na
utilizacdo de microhabitat, pode haver especializacdo individual no uso de
microhabitat, com individuos utilizando apenas um tipo de microhabitat. Nesse caso,
a conservacéo dessa populagéo deveria levar em conta a conservacdo dos diversos
microhabitats. Caso os dados utilizados sejam apenas os da populagéo de maneira

geral, informagdes sobre o individuo serdo perdidas ou mascaradas.
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