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Mapeando comportamentos: caranguejos chama-
maré escolhem bem seus vizinhos?

Fernando Rossine

RESUMO: Interacdes entre organismos podem deixar marcas em suas distribui¢ées espaciais. O ma-
cho do caranguejo chama-maré defende seu territério com a mesma quela hipertrofiada que usa para
cortejar fémeas. A agregacio de machos pode amplificar o sinal de cortejo ou reduzir o tempo disponivel
para a corte em virtude da alta frequéncia de combates. Para entender como a interacéo conflituosa
entre os machos se converte em padroes espaciais no nivel da populacdo, mapeei todas as tocas de Uca
sp. em uma area de 16 m? e busquei por padrdes de agregacgido de individuos separados por classes de
tamanho. Encontrei agregados de individuos de tamanhos semelhantes, o que é consistente com a idéia
de que machos de tamanhos semelhantes sdo os vizinhos que geram o maior beneficio em termos de
oportunidades de cépula. Propus um modelo teérico baseado em custos de oportunidades de copula para

compreender o padrao aqui descrito.

PALAVRAS-CHAVE: interacoes agonisticas, lek, padroes espaciais, territorialidade, Uca

INTRODUCAO

A distribuicdo espacial dos organismos pode refletir
propriedades fisicas do ambiente como umidade,
salinidade ou disponibilidade de nutrientes. Gra-
dientes de condig¢bes abidticas determinam a suces-
séo espacial de fisionomias vegetais com arvores
dando lugar a arbustos com o aumento da aridez e
a taiga dando lugar a tundra com a diminui¢do da
temperatura (Larcher, 1986). Alternativamente,
interagoes entre individuos podem ser responsa-
veis pela restrigdo da ocorréncia de espécies. A
competicdo por recursos frequentemente impede
que uma espécie ocupe uma regiao com condigdes
compreendidas em seus limites fisioldgicos (Begon,
1981). Interacdes entre predadores e presas podem
gerar padrées de distribui¢ido espacial heterogé-
neos em ambientes completamente homogéneos
(Okubo & Levin, 2001).

Interacoes entre individuos de uma mesma espécie
também podem afetar a distribuigdo desses indivi-
duos. Em menor escala espacial, comportamentos
dependentes de densidade podem ser responsaveis
por padroes de agregacio e desagregacido. Animais
podem formar grupos para forragear ou evitar
predadores, e isso se reflete em seus padroes de
agregacao (Krebs & Davies, 1966). Espécies de
habitos territoriais patrulham seus recursos e ex-
pulsam invasores, fazendo com que se distribuam
de maneira regular (Krebs & Davies, 1966).

Caranguejos chama-maré do género Uca vivem
em adensamentos populacionais em mangues e
praias (Crane, 1975). Os machos defendem terri-
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térios ao redor de suas tocas, onde se exibem para
as fémeas realizando movimentos de abano com
uma quela hipertrofiada (Gongalves et al., 2008).
Os territorios de machos de Uca organizam-se em
arenas de exibi¢do conhecidas como leks, de modo
que a aglomeragdo de muitos machos abanando
tem maior poder de atrair fémeas (Crane, 1975). E
possivel que um caranguejo grande e com a quela
hipertrofiada bem desenvolvida beneficie seus
vizinhos atraindo mais fémeas, posto que ha cor-
relacdo entre o tamanho do macho e a frequéncia
de sinalizagdo que ele consegue suster (Vettorazzo,
2007). Por outro lado, machos de Uca engajam
em combates rituais por seus territorios. Os per-
dedores fogem ou se entocam e assim sdo tempo-
rariamente removidos da competi¢do por fémeas
(Guerrin et al., 2008). A duracéio e o resultado de
um combate dependem principalmente do tamanho
das quelas dos competidores, com o macho com a
maior quela levando significativa vantagem. As-
sim, a proximidade de um macho grande diminui
o tempo de acesso as fémeas, o que pode reduzir o
numero de copulas possiveis, apesar do aumento
do niimero de fémeas disponiveis.

A vizinhanca onde um macho de Uca maximiza
o numero de copulas é entdo resultado de um
conflito, cujos custos e beneficios sdo func¢ido do
tamanho do individuo e de seus vizinhos. Para
um individuo maior, a probabilidade de perder
uma luta e, portanto, perder tempo de exibicdo é
menor. Assim, os custos de se aproximar de outros



machos grandes sdo reduzidos (Crane, 1975). Por
outro lado, um macho que ja consiga atrair fémeas
tém um beneficio relativo menor ao se aproximar
de outro macho. O saldo liquido que cada individuo
obtém ao se aproximar de outro dependera de como
os custos e beneficios escalam com o tamanho.
Perguntei-me, portanto, como as interagoes entre
individuos de Uca podem influenciar a escolha do
lugar onde constroem suas tocas e, consequente-
mente, modificar sua disposi¢ido no espacgo.

Considerando duas categorias de tamanhos de
machos de Uca, grandes e pequenos, levantei um
esquema de hipéteses a respeito das interacoes
possiveis entre eles. Machos grandes e pequenos
podem se atrair, repelir ou ser indiferentes sime-
trica ou assimetricamente. Como caranguejos Uca
sdo visualmente orientados (Ruppert & Barnes,
1994) e as interacées se ddo em uma escala local,
néo deve haver efeitos de longa distancia na estru-
turacio do padrao espacial da populacio. Consi-
derel que quando dois machos disputam o mesmo
sitio, 0 maior vence. Assim, na situacdo em que o
saldo liquido de aproximacio de machos grandes
é maior que o da aproximacdo de um grande e um
pequeno, os grandes se aglomerariam. Nesse cena-
rio, a distribuicdo dos machos menores por entre
os agregados de machos grandes poderia assumir
trés configuracoes: (1) se pequenos se atraem por
grandes, haveria formacao de cinturdes ao redor
dos aglomerados de machos grandes (Figura 1a),
(2) se pequenos em geral se repelem ou sdo indi-
ferentes, haveria dispersio dos pequenos por todo
o espaco vacante (Figura 1c) e (3) se pequenos
também se beneficiam mutuamente, haveria for-
macdo de agregados de machos menores por entre
os agregados de machos maiores (Figura 1b). Se
os machos grandes se repelem ou sdo indiferentes
entre si, esperar-se-ia um padrdo de dispersao
dos machos grandes sobreposto pelo padrao que
os pequenos gerassem (Figura 1d).
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Figura 1. Quatro possiveis padrdes de espacial de
machos de Uca em arenas de exibi¢cdo. Em cinza,
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representei densidades de individuos pequenos e
em preto, densidades de individuos grandes. (a-c)
Quando os individuos grandes se atraem, espera-se
que eles formem agregados. (a) Se além de formarem
agregados, os individuos pequenos também se atrairem
pelos individuos grandes, é esperado que se forme
um cinturdo de individuos pequenos ao redor dos
agregados de grandes. (b) Se os individuos pequenos
se atraem mutuamente mais intensamente que
aos grandes, esperam-se agregados independentes.
(c) Se os individuos pequenos se repelem ou sido
indiferentes, espera-se que ocupem toda a drea vacante
entre os agregados de individuos grandes. (d) Se os
individuos grandes se repelem, espera-se que eles se
espalhem e se sobreponham ao padrio gerado pelos
individuos pequenos. No caso, estd representada
a situacdo onde todos os individuos se repelem.

MATERIAL & METODOS

Registro das tocas e zonas de marés

O presente estudo foi realizado em uma area de
substrato lodoso as margens do rio Una, situado
dentro da Reserva de Desenvolvimento Susten-
tavel da Barra do Una, no municipio de Peruibe,
Sdo Paulo. Uma parcela de 16 m?, subdividida
em 16 quadrados delimitados por barbantes, foi
fotografada e as tocas foram medidas e mapeadas
nas imagens. Distor¢ées de perspectiva foram
corrigidas no programa Adobe Photoshop usando
as subdivisoes de barbante da parcela como régua.

Para controlar possiveis efeitos de condi¢oes abi-
6ticas na distribuicdo espacial das tocas, a locali-
zacao da parcela foi escolhida pela homogeneidade
do tempo de inundacgéo. No dia da coleta, entre o
momento em que a Agua encostou na parcela e o
momento em que a parcela estava completamente
submersa, transcorreram menos de 20 min. Ao
longo de um més, o alagamento da parcela nunca
levou mais do que 40 min. Nas fotos tomadas em
campo, a maré foi registrada em trés momentos:
quando a parcela estava inteiramente seca e em
dois momentos de alagamento intermediario. As
areas alagadas foram mapeadas em cada momento
definindo trés zonas com tempos de submersio
diferentes.

As tocas na regido mapeada podem pertencer a
machos ou fémeas. Como fémeas néo sdo territo-
riais e ndo competem por machos (Crane, 1975),
o padréo de distribui¢do no espacgo de suas tocas
deve ser menos determinado por interagoes entre
individuos e mais por fatores abidticos. Se a regido
compreendida na parcela for homogénea o bastan-
te, é razoavel supor que as tocas de fémeas devem
estar distribuidas ao acaso. Assim, os padrées
detectados deverdo ser resultado principalmente



das interagdes entre os machos.

O tamanho dos individuos residentes em cada toca
foi estimado a partir do diametro das tocas. Como a
relagdo entre o tamanho das tocas e o tamanho dos
residentes é fraca (Borges et al., 2007), trabalhei
com variaveis categéricas. As 20% maiores tocas
foram consideradas como sendo habitadas por indi-
viduos grandes e as outras 80% foram consideradas
como sendo habitadas por individuos pequenos.
Apesar da regido estudada ser ocupada por muitas
outras espécies de caranguejos que também fazem
tocas, apenas tocas de tamanhos consistentes com
as de Uca foram mapeadas. Dado que poucas espé-
cies fazem tocas de tamanhos semelhantes as de
Uca, e as que fazem sido muito pouco abundantes
(obs. pess.), deve haver pouco ruido introduzido
por tocas de outras espécies.

Andlise estatistica

Para avaliar o efeito de condi¢bes abidticas sobre
a preferéncia relativa de individuos grandes e
pequenos na escolha da localidade de construcgio
de suas tocas, calculei a propor¢ao de individuos
grandes e pequenos em cada zona de maré. Para
gerar um cenario nulo com o qual comparar as
proporc¢oes encontradas, a posicio de cada toca foi
aleatorizada 10.000 vezes. Para cada vez, foram
recalculadas as estatisticas. O valor de p foi deter-
minado como sendo a proporc¢éo de resultados mais
extremos que os valores obtidos a partir dos dados
reais. Como a localizacdo da parcela foi escolhida
para minimizar os efeitos abidticos na escolha de
sitio para construcédo de toca, espero que nio haja
diferenca entre as proporg¢des de machos grandes
e pequenos nas diferentes zonas de maré. Com
essa informacédo, o argumento de que os padroes
observados sdo gerados por interacoes entre os or-
ganismos é fortalecido. Como as fémeas de Uca sao
menores que os machos, se ndo houver diferencas
entre as propor¢oes de tocas pequenas e grandes
entre as diferentes zonas de maré, é provavel que
a propensio das fémeas a fazer tocas em cada uma
dessas areas nio difira da propensio dos machos.

Para caracterizar os padroes espaciais, a area
ao redor de cada toca foi envolvida em circulos
concéntricos com raios variando entre 3 cm e 3
m e a densidade de tocas pequenas e grandes foi
calculada dentro dessas areas. Apenas as tocas
dentro da parcela foram contadas e apenas a area
dos circulos que intersecta com a parcela foi usada
para calcular as densidades. Para cada raio dos
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circulos centrados em tocas pequenas, calculei a
média da densidade de tocas grandes e a média
da densidade de tocas pequenas. O mesmo proce-
dimento foi realizado para os circulos centrados em
tocas grandes. Se em média ha uma alta densidade
de tocas grandes nos circulos centrados em tocas
grandes, por exemplo, h4 um indicio de agregacio
das tocas grandes. E importante notar que essa
analise revela os raios a partir dos quais a densi-
dade cumulativa é maior que a média. Assim, se ha
uma regido espacgada ao redor de uma regiio densa,
a densidade dentro de um circulo que englobe a
regido espacada ainda podera ser mais denso que
a média. Existe, portanto, um atraso na resposta
dessa estatistica a mudancas de densidade e isso
deve ser levado em conta ao analisar os graficos.

Mais uma vez, a posi¢ao de cada toca foi aleatori-
zada 1.000 vezes e as densidades médias de cada
tipo de toca dentro de circulos centrados em tocas
grandes e pequenas foram calculadas para cada
aleatorizacdo. As médias dos resultados obtidos
nas aleatorizacbes representam a expectativa da
densidade de tocas grandes ou pequenas em circu-
los centrados em tocas grandes ou pequenas. Para
cada raio de circulos centrados em tocas grandes ou
pequenas, foi estimado um intervalo de confianga a
partir da distribuicdo de densidades gerada pelas
aleatorizacoes.

RESULTADOS

Foram marcadas, referenciadas e medidas 2.461
tocas que se supunham ser de Uca sp.. Como era es-
perado, ndo houve diferenca na proporcao de tocas
grandes e pequenas entre as diferentes zonas de
maré (p = 0,26). Porém, foram detectados padrées
na distribuigio espacial das tocas grandes e peque-
nas. Na menor escala, ao redor de tocas grandes,
a densidade de tocas grandes e pequenas é menor
que a esperada ao acaso (Figuras 2a,b, em raios de
3 cm). Em escalas maiores, a densidade de tocas
grandes ao redor de tocas grandes e a densidade
de tocas pequenas ao redor de tocas pequenas sio
maiores que as esperadas ao acaso. Entretanto, a
densidade de tocas grandes ao redor de tocas pe-
quenas e a densidade de tocas pequenas ao redor
de tocas grandes sdo menores que as esperadas ao
acaso (Figuras 2a, b, raios de 12 cm). Em escalas
ainda maiores, ha padrdes de alta densidade de
diferentes, o que é indicio de padrées em anel
(Figuras 2a, b, raios de 36 cm).
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Figura 1. Os graficos representam o padrio de distribui¢do médio de tocas ao redor de tocas grandes e pequenas.
O eixo x representa o raio de regides circulares e o eixo y representa a densidade relativa das regides com esse
raio, ou seja, quantas vezes mais densa em tocas que a expectativa neutra é a média das regides circulares com um
determinado raio. A linha continua representa a densidade relativa de tocas grandes e a linha tracejada representa
a densidade relativa de tocas pequenas. A area cinza é o intervalo de confianca do padrido observado para tocas
grandes. A area hachurada é o intervalo de confian¢a do padrao observado para tocas pequenas. Quando as linhas
estdo acima ou abaixo das regides cinza e hachurada, ha agregacio (se acima) ou desagregacio (se abaixo). Em (a)
os circulos estdo centrados em tocas grandes e em (b) os circulos estdo centrados em tocas pequenas: (al) é uma
aproximacéo de (a) e (b1) é uma aproximacio de (b). Em (a2) e (b2), a linha vertical continua mostra um raio no
qual a agregacdo de semelhantes e desagregacao de diferentes, e a linha vertical tracejada mostra um raio a partir
do qual também h4 agregacio de diferentes.

DISCUSSAO

Os resultados obtidos neste estudo indicam que,
em escalas espaciais menores, individuos grandes
e pequenos de Uca sp. estao sobredispersos. Isso é
esperado e reflete a natureza territorial dos machos
de Uca, pois a escala da sobredispersio é compa-
tivel com os didmetros tipicos dos territorios, que
é de 10 cm (Menezes, 2007). Essa sobredispersio
néo é observada ao redor de machos pequenos e
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com relacdo a machos pequenos. Isso pode ser por
que o tamanho de seus territérios é menor que a
menor escala observada. A agregacdo observada
em escalas espaciais maiores pode entdo ser in-
terpretada como a coalescéncia de territérios que
coletivamente formariam as arenas de exibicdo.
Isso é consistente com a idéia de que os compor-
tamentos de atracio de fémeas sdo amplificados e



se tornam mais efetivos quando h4a mais machos
executando-os (Milner et al., 2012). A composi¢io
dessas arenas, no entanto, ndo é uniforme. Territ6-
rios de machos pequenos estdo cercados de outros
machos pequenos e territérios de machos grandes
estdo cercados por machos grandes. Ha pelo menos
trés explicacbes possiveis para esse fenomeno.

A primeira explica¢do recorre a possibilidade de
heterogeneidade ambiental. Como crustaceos
apresentam crescimento indeterminado, ou seja,
continuam realizando mudas e crescendo ao longo
da vida adulta, é possivel que machos pequenos
sejam mais novos que machos grandes (Ruppert
& Barnes, 1994). Individuos com diferentes idades
comumente tém preferéncias distintas e, para Uca,
ja foi demonstrado que juvenis fazem suas tocas
preferencialmente em solos mais imidos e regides
mais proximas de adensamentos de vegetacio
(Menezes, 2007). Como no substrato pode haver
manchas com propriedades favoraveis para dife-
rentes classes de idades, esse poderia ser um fator
responsavel pelo padrido de agregacdo espacial
de semelhantes encontrado. Para controlar essa
possibilidade, acompanhei a subida e a descida da
maré, ja que ela é responsavel pela manutencgio
da umidade do solo (supostamente preferida por
juvenis) e também pelo tempo potencial de exibi¢do
para fémeas (supostamente preferido por individu-
os maiores) (Menezes, 2007). Embora em regides
que tenham ficado submersas por mais tempo haja
menor abundéancia de individuos, ndo detectel ne-
nhum viés de proporcdo entre individuos grandes
e pequenos em regides diferencialmente alagadas.
Assim, se a segregacido observada depende de
algum fator abidtico, ele deve ser independente
das marés.

Pela segunda explicacdo, as interagbes entre os
caranguejos podem ser responsaveis pelo padrao
espacial encontrado e, de acordo com as hipéteses
delineadas (Figura 1), agregados de caranguejos
grandes deveriam ser regidos por atra¢io mutua
entre eles. As batalhas entre Uca de quelas de
tamanhos semelhantes tendem a se estender por
mais tempo (Sartor et al., 2013), mas sdo inter-
rompidas na presenca de fémeas de modo que os
machos iniciam os movimentos de abano tipicos
do cortejo (Gongalves et al., 2008). Assim, se con-
siderarmos que durante um combate um macho
ainda esta atento a possibilidade de cortejo e que
apenas ao final do combate o macho perdedor seja
temporariamente incapacitado de cortejar a fémea,
é esperado que a redugao de tempo disponivel para
exibi¢do para fémeas seja muito menor quando ha
embates entre caranguejos de tamanhos semelhan-
tes e, portanto, que a proximidade entre eles seja
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menos custosa. A atracio entre machos grandes
faz sentido ndo s6 do ponto de vista de redugéo de
custos da proximidade, légica aplicavel a qualquer
agregado de semelhantes, como também do ponto
de vista do beneficio obtido. Cercar-se de machos
maiores e que abanam com maior frequéncia ga-
rante um aumento na disponibilidade de fémeas
(Milner et al., 2012).

A terceira explicacdo envolve recorrer as fémeas.
Se, ao invés de se disporem ao acaso no ambiente,
elas fizerem tocas preferencialmente préximas a
machos de alta qualidade, o padrdo em anel pode
emergir. Estudos indicam que fémeas devem fazer
suas tocas preferencialmente em regides distintas
dos machos e que, portanto, ndo devem ser muito
atraidas por machos grandes (Menezes, 2007). Ain-
da assim, ndo é possivel descartar completamente
essa possibilidade e estudos futuros deveriam
distinguir tocas de machos e fémeas.

Para interpretar as possiveis relagoes de atragio
envolvendo machos pequenos é conveniente de-
senvolver mais o modelo tedrico que rege custos
e beneficios da proximidade. Podemos expressar
o custo da proximidade como a reducgido do tempo
disponivel para a corte multiplicado pelo nimero
de fémeas a que o individuo teria acesso se isola-
do (Figura 3, linha continua). Essa é uma forma
de estimar cépulas perdidas. Nesse paradigma, o
custo devera ser diretamente proporcional a fre-
quéncia de combates, que, por simplicidade, tomei
como homogénea, e inversamente proporcional a
duracgdo dos combates: quem perde rapido e fre-
quentemente deve perder muitas oportunidades
de copular. Como a duracéo dos combates escala
exponencialmente com a simetria das quelas dos
combatentes (Sartor et al., 2013), o custo de se
aproximar de um macho maior deve inicialmente
aumentar exponencialmente e depois ser limitado
pela frequéncia dos combates. Ja o beneficio da
proximidade pode ser modelado como a razio entre
o numero de fémeas atraidas pelo individuo quando
préximo de outro e o namero de fémeas atraidas
pelo individuo isolado (Figura 3, linha tracejada).
A forma dessas curvas de custo e beneficio faz com
que haja, para um dado tamanho de individuo, um
intervalo de tamanhos maiores que o dele dos quais
a proximidade traria beneficio liquido. A partir
desse ponto, a proximidade seria custosa.

Tendo esse modelo em vista, a densidade de indi-
viduos pequenos que foram detectados formando
um anel ao redor dos aglomerados de individuos
grandes pode ser interpretada de duas maneiras.
Como o corte entre individuos grandes e pequenos
foi arbitrario, é possivel um cendrio em que o anel
de individuos pequenos ao redor do aglomerado



de grandes seja composto de caranguejos apenas
um pouco menores que os da borda do aglomerado.

Taxa de copula

Tamanho do vizinho

Figura 3. Para um caranguejo de tamanho T, a linha
continua representa a reducédo da taxa de copula causada
por perda de combates para vizinhos em funcéo do
tamanho dos vizinhos. Ela se aproxima assintoticamente
da linha pontilhada que representa a frequéncia de
combates dividida pelo tempo de laténcia apdés uma
derrota. A linha tracejada é o aumento na taxa de cépula
causado pela atragdo adicional de fémeas pelos vizinhos.
A regido 1 representa o espectro onde ha beneficio liquido
com vizinhos semelhantes. A regido 2 uma regido de
tamanhos de vizinhos que causam reduc¢do no nimero
de copulas e a regido 3 uma segunda regido vantajosa, a
qual pode representar outra estratégia de acasalamento.

Nesse cenario, a distribui¢do de tamanhos dos ma-
chos dentro do aglomerado deveria ser decrescente
a partir do centro, com cada individuo interagindo
com outros que estdo dentro do seu espectro de
beneficio liquido e com os maiores individuos em
posicdo central, gozando dos maiores beneficios
(Figura 3, regido 1). Alternativamente, os indivi-
duos do anel de machos pequenos poderiam ser
muito menores que os individuos do aglomerado
central. As curvas de custo e beneficio prevéem a
possibilidade de uma segunda regido de beneficio
liquido quando se esté préoximo de machos muito
maiores (Figura 3, regido 3). Essa segunda regido
pode ser interpretada como sendo fruto de intera-
¢bes em que um macho muito menor que os outros
perde instantaneamente todos os combates, de
modo que o tempo subtraido do total disponivel
para a corte é proporcional a frequéncia de comba-
tes, independentemente do tamanho do oponente.
Quando o nimero de fémeas que um pequeno
macho nessas circunstancias poderia acessar se
isolado se aproxima de zero, o beneficio liquido das
aproximagoes cresce com o tamanho do macho de
quem ele se aproxima. A possibilidade de um anel
de machos muito menores ao redor do aglomerado
é particularmente interessante por que se trataria
de um caso de estratégia alternativa de copula que
poderia estar fundamentado na estrutura etaria
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da populagio. As analises realizadas ndo permitem
distinguir entre os cenarios de anel de semelhantes
ou anel de diferentes, mas ambas as interpretacées
sustentam que o padrao de distribuicdo espacial
dos organismos observado é resultado de atragdo
entre classes diferentes de machos.

Embora os padrées analisados possam ser expli-
cados por mecanismos com detalhes diferentes, ha
indicios de que os machos de chama-maré sejam
capazes de modular seu sucesso reprodutivo por
meio de sua localizagao relativa aos outros de sua
espécie. Os resultados obtidos sdo anti-intuitivos
quando analisados a luz do modelo de avaliacéo
sequencial. A disposicdo espacial de machos
semelhantes maximiza o nimero combates que
duram mais e sdo energeticamente mais custosos.
Esse paradoxo do desperdicio pode ser dissipado
quando os custos reprodutivos sdo incorporados a
compreensdo do problema. Meu modelo tedrico é
uma tentativa inicial de realizar essa incorpora-
¢do. Ele parece dar conta de pelo menos parte dos
processos que organizam a estruturacao espacial
dessa populacgao, mas deve ser desenvolvida uma
abordagem mais completa que integre os dois lados
dessa moeda, o custo energético dos combates e o
custo em oportunidades de cépula.

AGRADECIMENTOS

Agradeco a todos os que me deram a oportunidade
de encampar um projeto pouco ortodoxo. Glauco,
muito obrigado por ajudar a estruturar um pou-
quinho melhor bagunga na minha cabega. Paulo e
Adriana, muito obrigado por me fornecerem uma
luz para olhar para meus dados. Ayana, muito
obrigado por sempre me lembrar que existe chdo
e que meu trabalho deveria se referir ao mundo
real. Natcho, Juarez e Soly, muito obrigado por me
ajudarem a montar minha parcela de barbante que
teimava em enrolar. Pessoas todas que por aqui
estiveram, muitomuitomuito obrigado mesmomes-
mo por todos os abracos que impediram que minha
loucura tomasse um mau caminho.

REFERENCIAS

Backwell, P.R.Y. & N.I. Passamore. 1996. Time
constraints and multiples choice criteria in the
sampling behavior and mate choice of the fiddler
crab, Uca annulipes. Behavior Ecology Sociobiol-
ogy, 38: 407-416.

Begon, M. 1981. Population ecology: a unified stu-
dy of animals and plants. Blackwell Scientific,
London.

Borges, A.; G. Paise; M.R. Gorenstein; S.M. Nas-



cimento & V. Vettorazzo. 2007. Relacdo entre o
tamanho das quelas e o diametro das tocas do
chama-maré Uca sp. (Crustacea: Brachyura).
Em: Livro do curso de campo “Ecologia da Mata
Atlantica” (G. Machado; P.I.LK.L. Prado & A.A.
Oliveira, eds.). Universidade de Sdo Paulo, Sao
Paulo.

Borges, A.; C. Menezes; L.P. Pinto & V. Vettorazzo.
2007. Sele¢do sexual no tamanho da quela do
chama-maré Uca sp. (Crustacea: Brachyura).
Em: Livro do curso de campo “Ecologia da Mata
Atlantica” (G. Machado; P.I.LK.L. Prado & A.A.
Oliveira, eds.). Universidade de Sdo Paulo, Sao
Paulo.

Crane, J. 1975. Fiddler crabs of the world. Ocypo-
didae: genus Uca. Princeton University Press,
New Jersey.

Gongalves, A.C.; C.Y. Mandai; D.P. Silva, & N.
Guerrin. 2008. Bater ou correr: O dilema da ava-
liacdo em comates entre machos do caranguejo
Uca sp. (Crustacea: Decapoda). Em: Livro do
curso de campo “Ecologia da Mata Atlantica” (G.
Machado; P.I.LK.L. Prado & A.A. Oliveira, eds.).
Universidade de Sido Paulo, Sdo Paulo.

Guerrin, N.; A.Z. Gongalves; D.P. Silva; E.R. Nas-
cimento. & P.R. Ilha. 2008. Estratégia de luta
do caranguejo chama-maré Uca sp. (Crustacea:
Decapoda). Em: Livro do curso de campo “Eco-
logia da Mata Atlantica” (G. Machado; P.I.LK.L.
Prado & A.A. Oliveira, eds.). Universidade de
Sido Paulo, Sdo Paulo.

Krebs, J.R. & N.B. Davies. 1966. Introduction to
animal ecology. Blackwell Scientific, London.

Larcher, W. 1986. Ecofisiologia vegetal. Editora
Pedagogica e Universitaria Itda. Sdo Paulo.

Milner, R.N.C.; M.D. Jennions & P.R.Y. Back-
well. 2012. Keeping up with appearances: male
fiddler crabs wave faster in a crowd. Biology
Letters, 8:176-178.

Mariscal, A.; G. Corte; J. Stuart & R. Rocha. 2008.
Arenas de exibi¢cdo em Uca sp. (crustacea: deca-
poda) Em: Livro do curso de campo “Ecologia da
Mata Atlantica” (G. Machado; P.I.LK.L.. Prado &
A.A. Oliveira, eds.). Universidade de Sao Paulo,
Séo Paulo.

Menezes C. 2007. O substrato influencia a distri-
buicdo espacial de tocas de caranguejos chama-
-maré Uca sp. (decapoda, ocypodidae) Em: Livro
do curso de campo “Ecologia da Mata Atlantica”
(G. Machado; P.I.K.L.. Prado & A.A. Oliveira,
eds.). Universidade de Sido Paulo, Sdo Paulo.

Okubo, A. & S. Levin. 2001. Diffusion and ecologi-

Curso de Pos-Graduagdo em Ecologia - Universidade de Sdo Paulo

cal problems. Springer-Verlag, Berlin.

Rodrigues, A.P.; C. Barbosa-Oliveira; J. Stuart; &
R.A. Rocha. 2008. O caranguejo Uca (Crustacea:
Decapoda): Chama-maré ou chama-mulher?
Em: Livro do curso de campo “Ecologia da Mata
Atlantica” (G. Machado; P.I.LK.L. Prado & A.A.
Oliveira, eds.). Universidade de Sido Paulo, Sdo
Paulo.

Ruppert, E.E. & R.D. Barnes. 1994. Invertebrate
zoology. Saunders College Publishing, Phila-
delphia.

Vettorazzo, V. 2007. A intensidade de sinalizacéo
sexual e o tamanho de machos do chama-maré
Uca sp. (Crustacea: Brachyura). Em: Livro do
curso de campo “Ecologia da Mata Atlantica” (G.
Machado; P.I.LK.L. Prado & A.A. Oliveira, eds.).
Universidade de Siao Paulo, Sdo Paulo.



