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Resumo 

 

Este estudo objetivou elaborar o orçamento comportamental, obter o nível de atividade 

anual na superfície, bem como a arquitetura das galerias das espécies Uca maracoani e 

Minuca rapax, que coexistem na região entremarés do manguezal de Cururuperé, Curuçá, 

Pará. Durante quatro períodos lunares, nos meses de outubro a dezembro de 2013, foram 

realizadas filmagens do comportamento das espécies para obtenção do orçamento. A 

atividade anual das espécies foi avaliada através de filmagens do número de animais 

ativos e de galerias em quatro estações ao longo do rio. Para avaliar a forma e 

distribuição das galerias foram feitos moldes de parafina liquefeita em duas estações com 

sedimento lodoso e lodo-arenoso. No etograma das espécies, foram registrados noventa e 

cinco comportamentos, agrupados nas categorias: Alimentar, Reprodutiva, Motora, 

Acústica, Territorial, Agonística, Mantenedora e Grooming. As seguintes categorias 

foram importantes para diferenciar o orçamento energético das espécies: Alimentar, 

Territorial, Acústica, Reprodutiva. No que diz respeito à diferenciação dos nichos de 

machos e fêmeas na mesma espécie, se destacam os comportamentos: Alimentar, Motora, 

Territorial, Manutenção, Acústica, Reprodutora, Grooming. O excesso de chuva 

(fevereiro) e a baixa umidade (novembro) influenciaram negativamente a atividade dos 

animais à superfície, enquanto que o clima no mês de junho permitiu uma maior 

atividade desses animais à superfície. Apesar de certa semelhança na arquitetura das 

galerias das duas espécies, as diferenças de volume e de profundidade sugerem que estas 

apresentam escalas individuais muito diferentes de influências no processo de 

bioturbação. No entanto, esse processo pode ser contrabalanceado pela densidade 

populacional de cada espécie e pela taxa de atividade das mesmas. 
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Abstract 

This study aimed to elaborate the behavioral budget and to obtain the level of annual 

activity on the surface as well as the shape of the galleries of Uca maracoani and Minuca 

rapax, which coexist in the intertidal region of the Curuperé mangrove, Curuçá, Pará, 

During four sequential lunar periods, from October to December of 2013, the behavior of 

the species was shot to obtain the budget. The annual activity of the species was 

evaluated by shooting the number of active animals and galleries at four sites along the 

river. To evaluate the shape and distribution of the galleries paraffin casts were obtained 

in two stations with mud sediment and sand-muddy. In the ethogram of the species, 

ninety-five behaviors were recorded, grouped into the categories: Feeding, Reproductive, 

Walking and Running, Acoustics and Sysmics, Territorial, Agonistic, Maintenance and 

Grooming. The following categories were important to differentiate the energy budget of 

the species: Feeding, Territorial, Acoustics, Reproductive. Considering the difference of 

niches of males and females of the same species, the following behaviors are noteworthy: 

Feeding, Walking and Running, Territorial, Maintenance, Acoustics and Sysmics, 

Reproductive, Grooming. A great amount of rainfall (February) and low humidity 

(October) decreased animals activity at the surface, while the climate in June allowed a 

higher activity of these animals at the surface. Despite some similarities in the 

architecture of the galleries of the two species, the differences in volume and depth 

suggest that they present individual scales that are very different from influences in the 

bioturbation process. However, this process can be counterbalanced by the population 

density of each species and its activity rate. 
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1 ESTUDOS DO COMPORTAMENTO 

Segundo Purves et al. (2002), a maioria das espécies animais pode ser 

identificada por seu comportamento. O comportamento é altamente adaptativo e, assim, 

não é de surpreender que muitos comportamentos sejam moldados pela seleção e sejam 

altamente específicos. 

 Nas últimas décadas, um movimento relativamente novo no estudo do 

comportamento animal, cuja tradição pode ser rastreada até Tinbergen e as quatro áreas 

de estudo (Causação, Desenvolvimento, Evolução e Função) se estabeleceu. Os 

pesquisadores voltaram seu interesse tanto aos fundamentos mecânicos do 

comportamento quanto às conseqüências da aptidão das características 

comportamentais. É mais amplo do que apenas um estudo de comportamento, mas 

também aborda questões de energética e fisiologia (Sinervo, in prep.). 

 Desse modo, buscam examinar como os organismos interagem em seus 

ambientes naturais (Krebs & Davies, 1987). Dessas interações podem resultar alterações 

que permitam a adaptação ao ambiente, incluindo a do próprio organismo, de suas 

interações ecológicas e sociais. Essas alterações comumente abrangem tanto aspectos 

ecológicos como evolutivos. 

 Certos grupos de organismos mostram-se particularmente interessantes em 

termos de adaptações e comportamentos e despertaram grande interesse para pesquisas, 

sendo as interações sociais, como a territorialidade, comportamento de fuga (relações 

presa-predador), comportamento alimentar (forrageamento) e a seleção de parceiros 

para acasalar, os comportamentos mais estudados nestes. 

 Segundo Zeil et al. (2006), caranguejos do gênero Uca, membros da famílias 

Ocypodidae, estão entre os mais recentemente animais marinhos que invadiram a terra. 

Portanto, exibem muitas adaptações à vida terrestre e grande complexidade e 

flexibilidade comportamental – para um invertebrado.  

Após a descrição do gênero Uca por Rumphius, em 1705, este foi objeto de uma 

grande variedade de estudos. Sua anatomia singular despertou o interesse de diversos 

pesquisadores que realizaram estudos morfométricos para entender o crescimento 

relativo de caracteres sexuais secundários de diversas espécies no mundo (Huxley & 

Callow, 1933; Miller, 1973; Veitch, 1978; Von Hagen, 1987; Takeda & Murai, 1993; 

Rosenberg, 1997). O crescimento desproporcional da quela (pinça) hipertrofiada do 

macho os tornou organismos modelo em estudos de alometria. 
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 Além disso, estes caranguejos desempenharam um papel central na nossa 

compreensão dos ritmos de atividade endógena, especialmente os que são governados 

por ciclos de marés. Desde então, o caranguejo Uca foi usado como uma ferramenta 

para pesquisas de aspectos isolados em vários campos da biologia. 

 A história de vida anfíbia de chama-marés torna o grupo de particular interesse 

filogeográfico devido tanto à falta de clareza sobre a relação entre duração de larvas 

pelágicas e conectividade genética quanto ao potencial de características oceanográficas 

para ditar a subdivisão da população de adultos terrestres (Wieman et al., 2014). 

 Para Zeil et al. (2006), no entanto, possivelmente a contribuição mais importante 

que os Uca trouxeram para a ciência vem do fato de que seu rico repertório 

comportamental é desempenhado abertamente e dentro de um pequeno espaço que pode 

ser continuamente monitorado. Nesta sociedade animal em miniatura, podemos estudar 

em raros detalhes a ecologia comportamental, bem como os mecanismos de 

comportamento em condições naturais. 

 

 

2 ASPECTOS DA SISTEMÁTICA E MORFOLOGIA DOS DECAPODA 

Caranguejos são membros da ordem Decapoda (Filo Arthropoda, Subfilo 

Crustacea, Classe Malacostraca), formada por animais que apresentam dez pereópodes 

(pernas articuladas) (Brusca & Brusca, 2007). O corpo é coberto por uma carapaça 

quitinosa, a qual varia em tamanho e cor, dependendo da espécie e gênero. 

Os crustáceos decápodos (Ordem Decapoda Latreille, 1802) formam um táxon 

de alta diversidade, com cerca de 31.000 espécies e 10.000 recentes descritas de 

organismos distribuídos nos mais diferentes hábitats dos ambientes marinhos, dulcícolas 

e terrestres (Sastry, 1983, Martin & Davis, 2001, De Grave et al., 2009). São 

caracterizados, entre outros aspectos, pelo desenvolvimento de uma carapaça para 

incluir as câmaras branquiais e também pela modificação dos primeiros três pares de 

apêndices torácicos como maxilípodos, enquanto os cinco pares de apêndices torácicos 

remanescentes são os típicos pereópodos (McLaughlin, 1980). São tipicamente 

representados pelos caranguejos, siris, falsos caranguejos, ermitões, tatuís, camarões, 

lagostins e lagostas (McLaughlin, 1980). 
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Entre os inúmeros táxons que compõem a ordem Decapoda, está a infraordem 

Brachyura MacLeay, 1838, que constitui um grupo de alta significância entre os 

crustáceos marinhos (Ingle, 1993). São caracterizados por uma extensa variação 

morfológica do abdome e do télson, apresentando a maior diversidade entre os 

decápodos (McLaughlin, 1980). 

 As adaptações dos crustáceos ao ambiente terrestre têm estado envolvidas com 

mecanismos morfológicos, fisiológicos e comportamentais. Não só os braquiúros 

terrestres, mas também aqueles que habitam o litoral superior vêm enfrentando grandes 

problemas para permanecer neste habitat como: manter a continuidade dos processos 

reprodutivos e de desenvolvimento, bem como a regulação da temperatura e a baixa 

disponibilidade hídrica (Bliss, 1968). De acordo com Thurman II (1985), assim como 

para a baixa fecundidade e a baixa freqüência de produção de ovos, as grandes massas 

de ovos foram adaptações paralelas das espécies que habitavam a terra. A freqüência de 

reprodução per capita foi inversamente correlacionada à territorialidade. 

Caranguejos da família Ocypodidae são animais gregários que, geralmente, 

possuem padrões complexos de comportamento social (Crane, 1975). Esta família de 

caranguejos braquiúros é constituída pelos gêneros Macrophtalmus, Scopimera, 

Ilyoplax, Heloecius, Ucides, Ocypode e Uca, sendo estes três últimos gêneros 

encontrados ao longo da costa brasileira (Melo, 1996). 

A família Ocypodidae, a qual pertencem os caranguejo Uca, por sua vez é 

caracterizada por caranguejos semi-terrestres escavadores, com pedúnculos ocelares 

longos, região frontal estreita e pela presença de quelípodos desiguais. Na literatura 

mais recente, é composta por duas subfamílias, a Ocypodinae Rafinesque 1815, e a 

Ucinae Dana, 1851 (Ng et al., 2008, Davie et al., 2015). 

Esta família, na literatura corrente, inclui três gêneros: Ucides, Ocypode e Uca. 

Ao primeiro pertence o mais bem conhecido caranguejo dos manguezais, o caranguejo-

uçá – Ucides cordatus (Linnaeus, 1763). O segundo inclui o maria-farinha – Ocypode 

quadrata (Fabricius, 1787), habitante de praias arenosas, e finalmente ao gênero Uca, 

os chama-marés. Contudo, Shih et al. (2016) usaram a porção 28S do rDNA nuclear, a 

16S do rDNA mitocondrial e citocromo oxidase subunidade I como marcadores 

genéticos de 92 das 129 espécies conhecidas de Ocypodidae. Desse modo, propõem três 

subfamílias de Ocypodidae, com um rearranjo de alguns gêneros e espécies (ver a 

seguir). 
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3 OS CARANGUEJOS CHAMA-MARÉS (GÊNERO UCA) 

Caranguejos do gênero Uca estão entre os crustáceos, e talvez entre os 

invertebrados, mais pesquisados do mundo. A presença de uma das quelas (pinças) 

acentuadamente maior, no macho, em contraste com as quelas diminutas em ambos os 

quelípodos da fêmea, e o movimento rítmico que os machos realizam com esta, chamou 

a atenção de um grande número de naturalistas desde que foram descritos por 

Rumphius, em 1705 (Crane, 1975). 

Este movimento lembrando um violinista executando uma música, observado 

nos machos, lhes conferiu o nome popular de “fiddler crabs” (caranguejos-violinistas), 

nos países de língua inglesa. No Brasil, onde o movimento é interpretado como um 

aceno para gerar a subida da maré, eles são conhecidos como “chama-marés”. 

Os chama-marés são considerados caranguejos “verdadeiros”, ou seja, os mais 

“avançados” dos decápodos, pertencentes a infraordem Brachyura. O corpo é 

geralmente pequeno, largo e achatado, sendo caracterizado por possuir um abdômen 

flexionado sob o corpo, sem a cauda em forma de leque típica de outros crustáceos. Em 

todos, exceto em poucos e pequenos grupos, todos os cinco pares de pernas 

ambulatórias são grandes e o primeiro par consiste de quelas (Figura 1). 

A maioria das espécies de caranguejos tem larvas planctônicas, sendo que 

somente uma infinitesimal fração das larvas liberadas sobrevive para assentar no 

sedimento e sofrer metamorfose até a forma juvenil. Os adultos são ativos na superfície 

durante a maré baixa, mas vivem em galerias no lodo e na areia da zona entremarés, 

dentro de colônias densas, de idades, sexo e espécies mistas, em área protegidas de 

marismas e florestas de mangue (Zeil, 2006, Hogarth, 2007, Allen & Levinton, 2014). 

Cada adulto defende sua própria galeria e uma pequena área à sua volta, alimentando-se 

de algas, bactérias e detritos na superfície do solo. 

Muitas espécies são eurihalinas, tolerando amplas gamas de salinidade (Crane, 

1975), e exibem alta fecundidade, com 30.000 - 50.000 ovos, associadas a altas taxas de 

mortalidade larval (Thorson 1950, Young & Chia, 1987). 

Em outros aspectos morfológicos, as formas de todos Uca assemelham-se aos de 

muitos outros caranguejos costeiros. A carapaça é geralmente lisa e sempre convexa 

com cerca de quatro a seis lados. Suas divisões não estão profundamente separadas 
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umas das outras, embora, às vezes, as regiões branquiais projetem-se bem acima da 

superfície dorsal. Os olhos são pendunculados. As oito pernas ambulatórias, em uma 

visão geral, não são notáveis (Crane, 1975). 

 

a)  

 

b) 

Figura 1. Desenho esquemático com a anatomia de um caranguejo Uca: (a) vista dorsal e (b) vista 

ventral. 
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Os caranguejos podem viver cerca 1,6 anos e adultos da maior espécie podem 

atingir um tamanho de corpo de cerca de 5 cm (Bedê, 2011). 

Seu complexo comportamento social, característica marcante deste gênero, 

reflete-se na escolha pelas fêmeas de seus parceiros reprodutivos. Estas normalmente se 

apresentam nas diferentes populações em menor número que os machos (de Rivera, 

2003). 

 Salmon (1987) sugeriu que espécies que acasalavam no subterrâneo 

apresentavam femeas com alta fecundidade (p.ex. U. pugilator) e que se, ao contrário,o 

acasalamento ocorrria na superfície, as femeas produziam um baixo número de ovos 

(como em U. vocans). Desse modo, haveria uma estreita associação entre o local de 

acasalamento e incubação e a fecundidade. 

 Crane (1975) propôs e avaliou hipótese sobre a origem e dispersão do grupo a 

partir de um ancestral marinho subgênero Thalassuca (= Gelasimus) e concluiu que este 

teria surgido na região do Indo-Pacífico, onde ocorrem espécies com menor 

complexidade de comportamentos sociais e reprodutivos. Um estoque ancestral do 

subgênero Celuca (=Leptuca) teria migrado de volta ao Indo-Pacífico, explicando a 

presença desse grupo na região (=Paraleptuca). A partir dessa hipóstese, Crane propôs 

a divisão do gênero em dois grupos, de acordo com a distância entre os pedúnculos 

ocelares (Crane, 1975). 

Segundo Bezerra (2009), devido à semelhança entre várias espécies de Uca, a 

taxomomia do gênero é bastante complicada, principalmente com relação à 

identificação de algumas espécies. Entretanto, mais complicada ainda é a questão 

sistemática do grupo, com algumas propostas de classificação tendo sido apresentadas 

nos ultimos anos. 

De acordo com Shih et al. (2016), apesar de várias discussões sobre a possível 

parafilia do gênero (Salmon, 1983, Levinton et al., 1996, Beinlich & von Hagen, 2006), 

os pesquisadores continuaram a usar apenas um nome de gênero para todas as espécies 

de chama-marés. As espécies de Uca, no entanto, têm sido comumente divididas em 

duas categorias, aquelas em que a margem frontal entre os pendúnculos ocelares é 

marcadamente estreita (fronte estreita, ou FE), e aqueles com uma fronte mais ampla 

triangular (fronte larga ou FL). Ver Crane (1975), Rosenberg (2001), Beinlich & von 

Hagen (2006). 
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Portanto, em seu trabalho recente de revisão da família Ocypodidae, Shih et al. 

(2016) usaram como marcadores genéticos de 92 das 129 espécies de Ocypodidae 

conhecidas. Com base nos resultados, propõem o reconhecimento do status genérico 

completo para os subgêneros atualmente reconhecidos de caranguejos (Uca). Estes 

autores consideram que os caranguejos chama-marés claramente incluem dois grupos 

amplamente divergentes: um grupo (incluído nas regiões do Atlântico e leste do 

Pacífico Uca e Afruca) intimamente relacionados com Ocypode e não com os outros 

caranguejos chama-marés. E o segundo grupo, composto pelos restantes dos chama-

marés (Minuca, Leptuca e Petruca, das regiões do Atlântico e leste do Pacífico, assim 

como, todos os táxons do Indo-Pacífico ocidental). 

Desse modo, Shih et al. (2016) confirmam a estreita relação entre Ocypode, 

Afruca e Uca s. str. e apoiam a relação entre os dois grupos americanos FL, Minuca e 

Leptuca. 

Os caranguejos chama-marés, maria-farinha (ghostcrab) e Ucides formam uma 

clade amplamente suportada, com três subclades principais tendo valores igualmente 

elevados de suporte. Estes três clados principais são tratados como subfamílias. As três 

subfamílias constituintes dos Ocypodidae são, portanto: Ocypodinae (Afruca, Ocypode, 

Uca s. Str.); Gelasiminae (Austruca Bott, 1973, Cranuca Beinlich & von Hagen, 2006, 

Gelasimus Latreille, 1817, Leptuca Bott, 1973, Minuca Bott, 1954, Paraleptuca Bott, 

1973, Petruca Shih, Ng & Christy, 2015, Tubuca, Xeruca Shih, 2015); e Ucidinae 

Števčić, 2005 (Ucides). 

Em relação às espécies incluídas em cada gênero, o arranjo de Ng et al. (2008) e 

estudos recentes foi seguido, com a adição de U. virens registrada como válida no 

website atualizado (Rosenberg, 2014). O grupo americano de fronte larga com os 

subgêneros do Pacífico Indo-Ocidental, formando um clado distinto, para o qual o nome 

de subfamília Gelasiminae Miers, 1886, está disponível, constitui o mais numeroso 

grupo. Australuca Crane, 1975, e Hoplocypode Sakai & Türkay, 2013, não são 

suportados, e são tratados como sinônimos de Tubuca Bott, 1973, e Ocypode, 

respectivamente. Todos os outros subgêneros de Uca são reconhecidos como gêneros 

completos. 

 No total, consideraram 104 espécies de chama-marés existentes e incluídas na 

análise. 
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4 ESPÉCIES DE INTERESSE NESTE TRABALHO 

 Na costa brasileira, Melo (1996) e Bezerra (2009), utilizando o arranjo 

tradicional, reconhecem 10 espécies do gênero Uca: U. (Uca s. str.) maracoani 

(Latreille, 1802); U. (Minuca) thayeri Rathbun, 1900; U. (Minuca) burgersi Holthuis, 

1967; U. (Minuca) mordax Smith, 1870; U. (Minuca) rapax Smith, 1870; U. (Minuca) 

victoriana von Hagen, 1987 e U. (Minuca) vocator Herbst, 1804. U. (Leptuca) 

uruguayensis Nobili, 1901; U. (Leptuca) cumulanta Crane, 1943; U. (Leptuca) 

leptodactyla Rathbun, 1898. 

Os experimentos aqui realizados foram delineados visando o estudo do 

comportamento e das interações com o ambiente de duas espécies do litoral do estado 

do Pará (Brasil) em condições de campo, quais sejam, Uca (Uca s.str.) maracoani 

(Latreille, 1802) e Uca (Minuca) rapax (Smith, 1870). 

 

4.1 Uca maracoani (Latreille, 1802) 

 Esse caranguejo é conhecido popularmente, de acordo com a região do país, 

como maraquanim, chama-maré, tesoura, ciecié, maracauim e mão-no-olho. Essa 

espécie tem distribuição no Atlântico Ocidental (Venezuela, Trinidade Tobago, Guiana 

e Brasil). No Brasil, U. maracoani ocorre no litoral dos Estados do Amapá, Pará, 

Maranhão, Rio Grande do Norte, Paraiba, Pernambuco, Alagoas, Sergipe, Bahia, Rio de 

Janeiro, São Paulo e Paraná (Melo, 1996; Bezerra, 2009, Thurman et al., 2013). 

Uca maracoani (Fig. 2) ocorre em substratos lodosos ao longo em baias calmas 

e estuários, nas regiões inferior e média com superfícies não-vegetadas, próximas a 

manguezais (Crane, 1975, Masunari, 2006). Masunari (2006) comenta que a preferência 

por biótopos de salinidades mais altas é bem conhecida em U. maracoani, aliada 

sobretudo com solos lodosos perto dos manguezais e não dentro dos mesmos. Essa 

autora encontrou a espécie em locais com teores de matéria orgânica baixo. 

 Entre as espécies brasileiras do gênero Uca, apenas Uca (U.) maracoani 

(Latreille, 1802) apresenta a fronte estreita, sendo que esta característica é mais 

comumente encontrada em espécies do Indo-Pacífico. 

 Uca (Uca) maracoani, assim como as outras espécies de Uca possui 

caracteristicamente machos com duas quelas diferentes em tamanho e função 

(heteroquelia), onde a quela menor serve para alimentação enquanto a mais 
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desenvolvida acumula atividades de exibição para as fêmeas e interações agonísticas 

entre machos na defesa de territórios (Crane, 1975). 

 

 
Figura 2. Uca maracoani. 

 

 Uca maracoani está entre as espécies maiores e mais pesadas do gênero, mas 

pode realizar deslocamentos rápidos por curtas distâncias. São bastante ativos durante o 

período diurno, mas nunca foram avistados durante o período noturno (Crane, 1975). 

Quanto à nutrição, U. maracoani obtém seu alimento do sedimento dos 

manguezais, onde estão algas, fungos e etc. Os seus predadores naturais são, o 

guaxinim, o gambá, as aves como o guará e as garças. Tem papel ecológico de destaque 

como um dos elos da cadeia alimentar no manguezal. 

 Embora Uca (U.) maracoani seja uma espécie abundante, são poucos os estudos 

realizados com esta espécie: em geral abordam sua sistemática, filogenia ou aspectos do 

crescimento (Crane 1975, Rosenberg 2001, Masunari et al., 2007, Hirose & Negreiros-

Fransozo 2007, Negreiros-Fransozo et al. 2009, Costa, 2015), seus aspectos 

populacionais (Hirose, 2005; Hirose & Negreiros-Fransozo, 2007; Hirose & Negreiros-

Fransozo, 2008; Di Benedetto & Masunari, 2009 e Azevedo et al. 2016) e Araujo Jr. et 

al., (2011) aborda as consequências do comportamento de escavação da espécie 

(bioturbação) sobre o ecossistema de manguezal. Além de trabalhos que foram 

realizados para comparações de mais de uma espécie de Uca no Brasil, entre elas U. 

(U.) maracoani (Bezerra et al., 2006; Masunari, 2006; e Koch et al., 2005). Após os 

trabalhos desenvolvidos sobre o comportamento desta espécie por Crane (1958, 1975), 

somente Santos et al. (2016). 
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 No Estado do Pará, a espécie U. maracoani, embora  não apresente interesse 

comercial é ocasionalmente utilizada como fonte de alimento, e desempenha importante 

papel ecológico no ambiente estuarino. 

 

4.2 Minuca rapax (Smith, 1870) 

 Esta espécie possui ampla distribuição geográfica, podendo ser encontrada na 

costa atlântica das Américas, incluindo Estados Unidos, México, Gautemala, Honduras, 

Jamaica, Porto Rico, Ilhas Virgens, Colombia, Aruba, Antilhas, Venezuela, Guiana, 

Suriname e Brasil. 

No Brasil, ocorre nos estados do Pará, Maranhão, Piauí, Ceará, Rio Grande do 

Norte, Paraíba, Pernambuco, Bahia, Espírito Santo, Rio de Janeiro (Bezerra, 2009) e, 

segundo Melo (1996) até Santa Catarina. Recebe diversas denominações ao longo da 

costa brasileira além de chama-maré, sarará e siri-patola. 

M. rapax (fig. 4) habita galerias lamosas e areno-lamosas na vizinhança de 

manguezais, ao longo de rios e riachos e em lagoas nas regiões tropicais e subtropicais. 

Minuca rapax, em margens de riachos e manguezais, capaz de colonizar ambientes com 

salinidades variadas, e também ocupar substratos com diversas características. 

 

 

Figura 3. Minuca rapax. 

 

 De acordo com Melo (1996), a espécie M. rapax geralmente é a mais abundante 

do gênero, o que foi confirmado por Oshiro et al. (1998), na Baía de Sepetiba, e Bedê et 

al. (2008), no Manguezal do Itacuruçá (RJ). A ampla distribuição geográfica desta 
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espécie está provavelmente relacionada à sua grande tolerância e plasticidade às 

variações ambientais críticas (principalmente salinidade e dessecação), que permitem a 

ocupação de um grande espectro de habitats (Zanders & Rojas 1996b, Castiglioni & 

Negreiros-Fransozo 2006a ). 

 Existem informações disponíveis sobre sua reprodução (Castiglioni & 

Negreiros-Fransozo 2006a, b, c, Castiglioni et al., 2008, Figueiredo et al., 2008), 

fisiologia (McNamara & Moreira, 1983, Zanders & Rojas, 1996a, b, c,), crescimento e 

biologia populacional (Genoni 1985, 1991, Castiglioni & Negreiros-Fransozo 2004, 

2005). 

 Aspectos de seu comportamento, especialmente comunicação acústica foram 

pesquisados por Salmon (1971) Salmon & Kettler (1987) e display de aceno (Greenspan 

1980). 

Não obstante os inúmeros trabalhos publicados com Uca, as pesquisas ainda se 

concentram em espécies de regiões temperadas e, mais recentemente, algumas 

subtropicais. No Brasil, apesar de não serem muito numerosos, a maior parte dos 

estudos sobre Uca são de enfoque populacional, entre os quais se citam: Costa & 

Negreiros-Fransozo (2002), com U. thayeri no manguezal de Ubatuba, SP; Colpo & 

Negreiros-Fransozo (2004), com U. vocator em três localidades do litoral norte paulista; 

Koch et al. (2005) no Pará e o de Bezerra et al. (2006), no Ceará, ambos com Uca 

maracoani (Latreille, 1802-1803). 
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II Problemas, Objetivos e Hipóteses 

 

 Fotografia 2- Uca maracoani no manguezal do rio Curuperé (2013) 

 

 



  

21+ 

1 PROBLEMAS 

Qual a relação entre os comportamentos-resposta de duas espécies de 

caranguejos Uca sp. e seus ciclos de atividades? Em que medida estes organismos 

partilham seu nicho na zona entremarés? 

 

 

2 OBJETIVOS 

2.1 Objetivo Geral 

Demonstrar que os atos comportamentais de duas espécies de Uca sp., que suas 

distribuições sobrepostas na zona entremarés são qualitativa e quantitativamente 

diferentes, as permitindo partilhar o nicho ecológico. 

 

2.2 Objetivos Específicos 

 Estabelecer um modelo de repertório comportamental descritivo e quantitativo 

(etograma) para as espécies de caranguejo do gênero Uca, com especial referência 

às espécies M. rapax e U. maracoani, em condições de vida livre. 

 Registrar e analisar o ritmo de atividade das espécies ao longo do ciclo anual. 

 Caracterizar a morfologia e arquitetura das galerias das espécies em estudo. 

 

 

3 HIPÓTESES 

 Por serem evolutivamente diferenciadas, espera-se que as espécies apresentem: 

 Etogramas, qualitativa e quantitativamente diferentes. 

 Variações na taxa de atividade ao longo do ciclo anual, que refletem adaptações 

diferenciadas para sobreviver e partilhar os recursos no mesmo ambiente. 

 Galerias com arquiteturas diferentes, que refletem diferentes caminhos evolutivos. 

 Variações nesta arquitetura em função da sazonalidade e do tipo de ambiente. 
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III Métodos 

 

 Fotografia 3 - Observação e filmagem no rio Curuperé durante a baixamar. (2013) 
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1 ÁREA DE ESTUDO 

1.1 Caracterização 

 A fim de determinar a área para a realização dos experimentos de campo, foram 

visitadas e inspecionadas áreas estuarinas do nordeste paraense, visando detectar a 

presença das espécies de interesse no local e condições logísticas adequadas. 

O local selecionado, o manguezal do rio Curuperé, margeia a Estação de Aqüicultura de 

Curuperé (SEDAP-PA), a qual se localiza a aproximadamente 6 km do centro da cidade 

de Curuçá (0
o
43‟56,91”S e 47

o
51‟05,07”W), importante e tradicional centro pesqueiro 

do Nordeste paraense (Figura 4). 

 No município, a exemplo de outras áreas do Nordeste paraense, as populações 

têm sua base de sustentação social e econômica nas relações com o mar, através da 

pesca tradicional, da coleta e do extrativismo, com métodos e técnicas de trabalho 

eminentemente simples (Furtado, 2001). 

 O município tem precipitações abundantes que ultrapassam os 2.000 mm anuais, 

sendo os meses mais chuvosos de janeiro a junho e menos chuvosos de julho a 

dezembro. Apresenta clima equatorial Amazônico tipo Am da classificação de Kôppen 

caracterizado pelas temperaturas elevadas com média de 27 ºC e amplitude térmica de 6 

ºC (SEPOF 2008). 

 Os rios possuem características de canais de marés, com amplas desembocaduras 

que sofrem grande influência marinha. Nestas condições, formam-se extensas planícies 

lamosas colonizadas por bosques de mangues (Senna & Sarmento, 1996). 

 Nos bosques de mangue da área em estudo observou-se a presença de: mangue 

vermelho Rhizophora mangle L. (espécie dominante), com uma porcentagem variável 

de siriúbas (Avicennia germinans L. e A. schaueriana Stapp & Leechman), além da 

tinteira Laguncularia racemosa L. (Gaeten), na zona de transição foi observado a 

presença do mangue-de-botão Conocarpus erecta. Estas espécies também são citadas 

por Carvalho et al., 1994; Menezes et al., 1994. 
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Figura 4. Localização da área de estudo, no estuário de Curuçá, município de Curuçá, Pará, Brasil. 

Elaborado por BELÚCIO, L.F incluindo imagem de satélite adaptada de “Estuário de Curuçá”, Google 

Earth, 2016. 
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1.2 Estações de Observação e Coleta 

 As observações foram realizadas ao longo do rio Curuperé, sendo quatro 

estações de observação definidas, duas localizadas à margem esquerda do rio Curuperé 

e outras duas à margem direita (Figura 5). 

 

 

Figura 5. Localização das estações de observação, ao longo do rio Curuperé. Elaborado pela autora 

incluindo imagem de satélite adaptada de “Estação de Aqüicultura de Curuperé”, Google Earth, 2016. 

 

As estações são descritas a seguir em função dos experimentos nelas realizados e 

de características: 

Estação 1 (E1) — Comportamento, Taxa deAtividade e Arquitetura de Galerias  

 Estação localizada no trecho médio do rio Curuperé, onde este apresenta cerca 

de 20 m de largura, junto ao trapiche principal da Estação de Aquicultura de Curuperé 

(SEDAP – PA). Com face voltada para o leste geográfico, apresenta zona entremarés 

não vegetada, protegida da força principal das marés, com cerca de 10 m, de declive 

suave (27º) e constituída por sedimento com predominância lodosa. Tendo recebido, 

anteriormente adaptações para a construção de um trapiche e abrigo de madeira, sofreu 

retirada de uma pequena parte da vegetação de mata ciliar (Figura 6). 
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(a)  

  
(b) (c) 

Figura 6.  Estação 1, localizada do lado esquerdo do rio Curuperé, com declive suave e sedimento lodoso 

(a) e (b) baixamar e (c) maré enchente. 

 

 

Estação 2 (E2) — Taxa de Atividade 

 Estação localizada no trecho médio do rio Curuperé, cerca de 300 m a jusante da 

E1, após forte meandro do rio. Com face voltada para o oeste geográfico, apresenta 

zona entremarés não vegetada, protegida da força principal das marés, com 

aproximadamente 15 m, de declive suave (25º) e constituída por sedimento lodo-

arenoso (Figura 7). 
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(a)  

 

 

(b) (c) 

Figura 7. Estação 2, localizada do lado direito do rio Curuperé: (a) com declive suave durante a 

baixamar, (b) sedimento lodo-arenoso e (c) durante a maré alta. 

 

 

Estação 3 (E3) — Taxa de Atividade 

 Estação localizada a aproximadamente 600 m a jusante da E1, no trecho baixo 

do rio Curuperé, onde este pode apresentar 40 m de largura. Com face voltada para o 

leste geográfico, apresenta zona entremarés não-vegetada, parcialmente protegida da 

força principal das marés, com cerca de 7 m, com declive abrupto (34º) e constituída 

por sedimento de predominância lodosa (Figura 8). 
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(a)  

 

 

(b) (c) 

Figura 8.  Estação 3, localizada do lado esquerdo do rio Curuperé, com declive abrupto e sedimento 

lodoso; (a) vista do perfil durante maré vazante, (b) sedimento lodoso, na baixamar e (c) vista frontal na 

maré enchente. 

 

 

Estação 4 (E4) — Comportamento, Taxa de Atividade e Arquitetura de Galerias 

 Estação localizada no trecho baixo do rio Curuperé, onde este pode apresentar 

65 m de largura. Localizada a cerca de 900 m a jusante da E1, nas proximidades da 

abertura de uma baia formada pela confluência com o rio Arapuri, com face voltada 

para o oeste geográfico. Apresenta ampla zona entremarés não vegetada, sujeita a 

maiores ações das marés, especialmente nos períodos de lançante, ainda assim, seu 

declive é suave (22º), com sedimento areno-lodoso (Figura 9). 
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(a)  

(b)  

Figura 9. Estação 4, localizada do lado direito do rio Curuperé, com zona entremarés ampla, declive 

suave e sedimento lodo-arenoso: (a) baixamar e (b) maré alta. 
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IV Etograma para espécies do gênero Uca, com 

especial referência a U. maracoani e M. rapax 

 

Fotografia 4 – Comportamento agonístico (Quela para fora) entre M. rapax e U. maracoani no manguezal de 

Curuperé, Curuçá, PA (2015). 
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1 INTRODUÇÃO 

 Os chama-marés constituem um grupo singular de caranguejos semi-terrestres e 

de ambientes marinhos rasos. Como os demais organismos da família Ocypodidae, são 

caranguejos escavadores, encontrados em mares temperados e tropicais ao redor do 

mundo. Apesar de algumas vezes serem classificados como “caranguejos terrestres” 

(Hartnoll, 1988), poucos deles realmente dispensam completamente a necessidade de 

inundação regular. 

A literatura científica há muito demonstrou que são membros importantes da 

macrofauna de estuários e manguezais (Sasekumar, 1974, Jones, 1984, Giblock & 

Crain, 2013, Pereira, 2014). Eles são numerosos em substratos areno-lodosos e lodosos 

de praias marinhas, planícies lodosas entremarés estuarinas, lagunas, pântanos fluviais, 

manguezais, restingas, estuários e bancos de riachos. 

 Em seu tratado sobre o grupo, Crane (1975) reconheceu 91 formas entre espécies 

e subespécies. De acordo com Bezerra (2009), após mais de 30 anos (sic) do 

monumental trabalho de Crane (1975) sobre a sistemática e taxonomia das espécies de 

chama-maré, várias mudanças sistemáticas e taxonômicas foram propostas para o 

gênero Uca, sendo a maioria das formas tratadas como espécies válidas pelos autores 

subsequentes. 

 Atualmente, é reconhecida a ampla distribuição zoogeografica do grupo, 

cobrindo regiões do Oeste Africano, Atlântico Ocidental, Pacífico Oriental e Indo-

Pacífico, e o número de espécies aumentou consideravelmente: Naderloo et al. (2016) 

reconhecem 102 espécies e Shih et al. (2016), 104 espécies. 

 O grupo Uca, portanto, parece ter passado por um processo de especiação e 

diversificação ao entrar em uma nova “zona adaptativa”: a zona entremarés de habitats 

tropicais e temperados quentes, protegida da forte ação de ondas (por exemplo, riachos 

de maré dentro de estuários, manguezais) e orgânicamente rica em algas bentônicas, 

bactérias, ciliados e nemátodos intersticiais. 

 Segundo Schluter (2000), para que a divergência de uma linhagem ocorra, deve 

existir uma oportunidade para ocupar essa zona, talvez como resultado da ausência de 

concorrentes importantes, como também, a aquisição de uma “inovação-chave”, uma 

característica nova, que precipita a radiação adaptativa. De acordo com Miller (1961), 

os ocipodídeos, em geral, e os chama-marés (gênero Uca), especificamente, podem 
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dever seu sucesso à "invenção" de um eficiente aparelho trófico para colher essas fontes 

de energia. 

É provavel que uma combinação desta característica com outras, como forte 

tolerância a mudanças na salinidade, hábito de vida escavador, e vida planctônica, tenha 

lhes conferido o status de grupo mais bem sucedido em ambientes estuarinos. 

 Estabelecidas estas condições, inevitavelmente a radiação adaptativa segue-se à 

medida que nichos próximos são subdivididos por espécies que compartilham a 

invenção, mas são apropriadamente diversificadas em estrutura, fisiologia e 

comportamento (Salmon & Zucker, 1987). No caso dos chama-marés, sua radiação 

adaptativa, provavelmente está relacionada à extensão do habitat e das fontes de 

alimentação através de modificações de sua própria morfologia, comportamento, 

ecologia e fisiologia (Crane, 1975, Christy & Salmon, 1984). 

 Apesar do comportamento ímpar dos chama-marés terem sido o primeiro foco 

de interesse de naturalistas e pesquisadores (p.ex. Pearse, 1912, 1914, Dembowski, 

1926, Verwey, 1930), somente Crane (1941) reconheceu inicialmente que os 

movimentos de aceno dos caranguejos eram típicos de cada espécie e que exerciam um 

papel fundamental no comportamento de corte. 

Essas idéias se refletiram e se expandiram em seus trabalhos subsequentes 

(Crane, 1943a e b), nos quais a pesquisadora delineia as relações filogenéticas das 

espécies conhecidas deste gênero, apoiada em características comportamentais. O 

primeiro (Crane, 1943a), para espécies tropicais, encontradas na Venezuela, entre as 

quais U. maracoani, U. mordax e M. rapax e o segundo (Crane, 1943b), para espécies 

de região temperada (nordeste dos EUA). 

 Em 1955, Peters admitiu a variação nos tipos de aceno, especialmente na 

duração dos movimentos, exibidos por certas especies de Uca e Minuca, no entanto, 

atribuiu à defesa de território seu papel principal. 

Salmon & Stout (1962), Altevogt (1962, 1964), von Hagen (1962), Salmon 

(1965) realizaram estudos sobre a comunicação acústica entre indivíduos das espécies 

de Uca. 

Crane (1957, 1958, 1966 e 1967), por sua vez, aprofundou suas pesquisas sobre 

o comportamento agonístico e os principais elementos de display das espécies do 

gênero. Em 1958, apresentou um etograma do comportamento de U. maracoani, 

utilizando animais marcados e mantidos em um terrário, com condições que simulavam 

alguns dos ritmos naturais. Desse modo, conseguiu apontar a existência de fases de 
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desenvolvimento e comportamento distintas, possivelmente influenciadas pelo ciclo 

hormonal do animal (territorial, reprodutiva, vagante e vagante agressivo) e, em 1967, 

um etograma do comportamento agonístico de M. rapax. 

 Estudos comparativos por Altevogt (1966, 1970), Salmon (1967) e avaliações de 

von Hagen (1975) mostraram que os sinais vibratórios dos machos também variam de 

uma espécie para outra no espectro de distribuição de energia e padrão temporal. 

Finalmente em seu tratado de 1975, Crane descreveu as interações sociais destes 

animais, após observar espécies ao redor do mundo, neste são descritos dezesseis 

métodos diferentes de produção de sons, catorze “posturas” e movimentos de ameaça, 

treze componentes de luta e dezoito formas de exibição da quela maior. 

 A curiosidade inicial que levou a um grande interesse pelos comportamentos 

peculiares dos chama-marés desencadeou uma ampla gama de pesquisas científicas bem 

sucedidas sustentadas na diversidade e dominância destes animais nos estuários de todo 

o mundo e principalmente em seu rico repertório comportamental e social, acessíveis ao 

monitoramento em ambientes naturais ou em condições de laboratório. 

 Desse modo, os chama-marés têm sido os modelos mais utilizados em pesquisas 

sobre os mecanismos de comportamento em condições naturais, permitindo o acesso a 

detalhes raros de adaptação comparada e ecologia comportamental, como 

comportamento de fuga (relações presa-predador) (Hughes & Seed, 1995, Backwell et 

al., 1998, Viscido & Wethey, 2002), comportamento alimentar (forrageamento) (Valiela 

et al., 1974, Robertson et al., 1980, Weisssburg, 1992, Reinsel & Rittschof, 1995, 

Takeda & Murai, 2003), seleção sexual e estratégias reprodutivas (Christy, 1980, 

1982b,1995, Greenspan, 1980, Backwell et al., 1999; Allen & Levinton, 2007, Painting 

et al., 2016, McCullough, Miller & Emlen, 2016), territorialidade  (Zucker, 1981), 

comportamento agonístico (Crane, 1966, 1967; Hyatt & Salmon, 1978, 1979, 

Booksmythe et al., 2010, Detto et al., 2010, Jennions & Backwell, 1996;  Pratt et al., 

2003) Muramatsu & Koga, 2016), adaptações e papel da visão em campo (Land & 

Layne, 1995a, b; Zeil & Al-Mutairi, 1996; Zeil & Zanker, 1997; Layne, 1998), 

comportamento de navegação (Layne & Barnes, 2003a,b, Hemmi & Zeil 2003a, b), 

reconhecimento intra e interespecífico (Detto et al. 2006) sinalização visual (Altervogt, 

1978,  Hyatt, 1977 e von Hagen, 1983, 1984,1967) e acústica (Salmon, 1965, 1967, 

Salmon & Atsaide, 1968, von Hagen, 1983, Christy et al., 2003; How et al., 2007; 

Santos et al., 2016) e de construção de galerias (Warren & Underwwood, 1986; 

Nomann & Pennings, 1998; Skov & Hartnoll, 2001). 
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Esses trabalhos tem corroborado a hipóstese inicial de Crane (1943a, b ) de que, 

as espécies americanas apresentam um comportamento social e reprodutivo mais 

elaborado quando comparadas às espécies do Indo-Pacífico. Estas últimas tendem a 

ocorrer em áreas entremarés inferiores, geralmente em substratos lamosos, exibem 

acenos verticais simples e a cópula ocorre na superfície, próximo à galeria ocupada pela 

fêmea. As espécies americanas exibem acenos sofisticados, e a cópula ocorre na galeria 

ocupada pelo macho, o qual protege a fêmea que fica no interior da mesma durante o 

período de incubação. 

Esse amplo corpo de conhecimentos, no entanto, assenta-se sobre um grande 

número de estudos tradicionais, os quais empregaram técnicas de observação em 

laboratório ou campo (com binóculos), realizadas com tecnologia primitiva e 

delineamento pouco aplicável a outras espécies, ou foram produzidas em cativeiro, o 

que segundo Christy & Walda (2015), dificultam o entendimento do valor adaptativo 

real dos comportamentos e padroes sociais observados. 

 Estudos etológicos enfatizam a importância de observar e comparar o 

comportamento dos organismos em seus ambientes ecológicos e sociais (Tinbergen, 

1951). No Brasil, entretanto, o interesse por pesquisas com descrição de comportamento 

são raras e geralmente consistem abordagens simples e genéricas (p.ex. Mariscal, 2008; 

Rodrigues et al., 2011) e os dados sobre o comportamento de espécies do gênero Uca 

são ainda escassos. 

 Apresentamos, portanto, um etograma de cunho descritivo e quantitativo para o 

gênero Uca, utilizando como base o repertório comportamental de duas espécies 

tropicais de ampla distribuição nas Americas, Minuca rapax e U. maracoani, 

observadas e filmadas em condições naturais. Ambas foram anteriormente observadas 

por Crane (1958 e 1967) em condições de semi-cativeiro. 

 Comparações de características comportamentais, entre populações de uma 

única espécie ou entre espécies estreitamente relacionadas podem revelar tendências 

evolutivas em adaptações comportamentais para diferentes ambientes e identificar como 

restrições impostas filogeneticamente pelo plano corporal e pela fisiologia limitam 

possíveis rotas de adaptação. 
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2 MÉTODOS 

2.1 Registro do Comportamento em Campo 

 Os caranguejos foram filmados durante os períodos diurnos de marés baixas 

(marés de sizígia), nos meses de outubro a dezembro de 2013 e 2014, às margens do rio 

Curuperé (Figura 3). Registros adicionais foram feitos em 2015. 

 Os animais, que ocupavam uma porção lodosa da zona de entremarés não-

vegetada, foram observados, fotografados e filmados ao longo do período de maré 

baixa, assim que o sedimento dessa área de entremarés ficava exposto. 

 A técnica de animal focal (Altmann, 1974) foi utilizada para registrar o 

comportamento de seis indivíduos machos e fêmeas (3 : 3) de cada espécie de Uca (M. 

rapax e U. maracoani) a cada hora durante períodos de baixamar de maré. 

 O registro dos comportamentos-resposta foi realizado usando filmadora digital 

full HD, com zoom ótico de até 70 vezes e zoom digital de até 320 vezes. Para o 

registro, o observador ao chegar no local, permanecia durante no mínimo dez minutos, 

antes do início da filmagem (tempo de habituação). As imagens obtidas foram 

analisadas em computador PC. 

 Foram utilizados 290 registros filmográficos com observações focais. Em geral, 

a sessão de filmagens começava aproximadamente 4 horas antes da maré mais baixa e 

terminava até 3 horas depois. A duração de cada sessão foi de cerca de cinco minutos, 

sendo que, em geral três minutos e 15 segundos foram quantificados. Anotações e 

fotografias (Figuras 10) foram feitas para registrar e identificar cada sessão de 

filmagem, incluindo: (i) Espécie; (ii) Número da sessão; (iii) Data (iv) Hora; (v) Horário 

da maré (vi) Sexo do animal e (vii) Intensidade luminosa. 

 

 

Figura 10. Registro de dados durante a sessão de filmagem dos comportamentos para elaboração de 

etogramas. 
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 A hora da baixamar padrão para cada dia de filmagem foi a prevista pelas 

Tábuas das Marés da Diretoria de Hidrografia e Navegação do Brasil da Marinha do 

Brasil (DHN), para a Ilha dos Guarás (município de Curuçá) para os anos 2013 a 2015. 

 

2.2 Análise dos Clipes em Laboratório 

 Em laboratório, cada clipe foi observado em computador PC e os registros 

filmográficos (clipes de filmes) foram analisados. Num primeiro momento, foi realizada 

a observação e descrição básica do repertório comportamental dos machos e fêmeas 

gravados, sendo os elementos mais constantes retidos em um determinado período de 

treinamento. 

 Essa descrição foi complementada com dados de literatura (p.ex. Crane, 1975, 

1957, 1966), que descrevem os comportamentos dessas e de outras espécies do mesmo 

gênero taxonômico; e resultou em uma lista de comportamentos (atividades, posições e 

posturas), as quais foram classificadas em categorias comportamentais mais 

abrangentes. 

 Num segundo momento, foi realizada a quantificação em frequência e duração 

dos comportamentos-resposta, considerando espécie e sexo do animal observado. 

 Desse modo uma lista, mais abrangente possível, foi feita para as espécies 

(etograma descritivo). 

 

2.3 Análise Estatística dos Dados 

 As eventuais diferenças entre as frequências dos comportamentos denominadas 

FM♂, FM♀, FR♂, FR♀, dos machos e fêmeas de U. maracoani e M. rapax 

respectivamente, e entre os tempos (TM♂, TM♀, TR♂, TR♀ de U. maracoani e M. rapax 

respectivamente), foram testadas através de uma Análise de variância (ANOVA) 

seguida, sempre que se justificar, de testes a posteriori de Tukey. H.S.D., a fim de 

detectar a origem dessas diferenças. 
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3 RESULTADOS E DISCUSSÃO 

3.1 Categorias e comportamentos 

Durante as análises dos registros filmográficos e de observações em campo, 

foram registrados noventa e cinco comportamentos, listados nas Tabelas I a V. 

 

Tabela I 

 

Breve descrição dos comportamentos da categoria Motora, obtidos para espécies de Uca em condições 

de campo, no manguezal do Curuperé (Curuçá, PA) 

 

 

Categoria Comportamento/Postura Descrição 

Motora Ficar Inerte (INE) Sem movimentos ativos, exceto pedúnculos oculares e palpos 
bucais. 

 Agachar (AGA) Inclinar o corpo para frente, ou para a lateral, geralmente para 
entornar água residual. Este movimento permite que a parte 
ventral anterior do indivíduo fique em contato com a superficie do 
substrato  

 Ficar em repouso (REP)  Repousar o cefalotorax diretamente no substrato, sem apoio 
direto das pernas. 

 Elevar o corpo (ELE) Erguer o corpo, esticando completamente as articulações das 
pernas ambulatoriais, os quais se distendem até suportarem o 
corpo apenas nas extremidades. Sincronizada com os acenos em 
alta intensidade. 

 Deslocar-se (DES) Andar usando todos os pares de pernas (menos o primeiro par de 
pereiópodos), sem carregar sedimento. 

 Recuar (REC) Caminhar em fuga, geralmente na diagonal para trás e com 
quelípodos levantados. 

 Saltar (SAL) Elevar o corpo do chão, com pequenos impulsos verticais, em 
meio ao deslocamento, geralmente quando em fuga. 

 Correr (COR) Deslocar-se muito rápido, geralmente em fuga. 
 Rastejar (Rj) Deslocar-se com o abdomen arrastando no sedimento. 
 Redirecionar o corpo (RED) Mudar de postura ou direção sem se deslocar. 
 Mover os membros ou corpo 

(MOV) 
Movimentar pernas, partes do corpo ou todo, sem se deslocar. 

 Contornar a entrada da galeria 
(CEG) 

Mudar gradativamente a posição em torno da entrada da galeria 
para um melhor posicionamento, geralmente quando em vigília. 

 Transpor a abertura da galeria 
(TEG) 

Passar sobre a abertura da galeria para o outro lado, quando em 
vigília para um melhor posicionamento. 

 Ficar parcialmente dentro da 
galeria (PG) 

Manter parte do corpo dentro da galeria (ao entrar), geralmente 
quando em vigília. 

 Entrar na galeria (EG) Locomover-se de modo a ficar com o corpo totalmente dentro da 
galeria, fora de observação. 

 Reconhecer o ambiente (RAS) Observar o entorno antes de sair, geralmente com parte do corpo 
ainda no interior da galeria. 

 Sair da galeria (SAIR) Locomove-se de modo a ficar com o corpo totalmente fora da 
galeria e passível de observação. 

 Posar (POS) Fica sem se mover e extraordinariamente lento para fugir, com 
corpo elevado, quelípodos estendidos para cima e para fora, e 
carapaça inclinada em direção ao sol.  
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Tabela II 

 

Breve descrição dos comportamentos das categorias Alimentar, Territorial e Acústica, obtidos para 

espécies de Uca em condições de campo, no manguezal do Curuperé (Curuçá, PA) 

 

 
 

Categoria Comportamento/Postura Descrição 

Alimentar Prospectar o sedimento 
(PROS) 

Utilizar pelo menos um dos quelípodos para recolher particulas 
de sedimento, pedaços do substrato e fragmentos de matéria 
orgânica. 

 Ingerir alimento (Ing) Levar o material colhido durante a prospecão à cavidade bucal, 
na qual os palpos separam o material orgânico a partir das 
partículas de sedimento. 

 Beber água (Beb) Mergulhar um dos quelípodos menores, flexionado em forma de 
concha, na água ou na poça de sedimento lodoso e leva 
rapidamente à região bucal. 

 Entornar água residual (EAR) Agachar-se a fim de permitir que o líquido acumulado durante a 
ingestão seja derramado, da cavidade bucal. 

 Expelir sedimento residual (ESR) Expelir o sedimento já processado e não utilizado na digestão 
da cavidade bucal. 

Territorial Construir galeria (CG) Escavar a sua galeria no sedimento, utilizando o quelipodo 
maior 

 Ornamentar a galeria ou entorno 
(OG) 

Formar bola de sedimento, com a ajuda das patas locomotoras 
de um dos lados, sendo o do quelípodo menor nos machos, 
trazendo-a do interior da galeria e depositando-a a curta 
distância da entrada, caminhando com o lado livre para a frente. 
Quando da sua deposição esta bola de sedimento é passada 
sob o corpo em direção das patas livres. Toda a sequência é 
frequentemente repetida várias vezes. 

 Fazer vigília de galeria (VIG) Ficar em postura de alerta na vizinhança imediata da entrada 
de uma galeria ou mesmo à entrada, estando frequentemente o 
indivíduo ligeiramente inclinado com as patas de um dos lados 
no seu interior, no caso dos machos normalmente as do lado do 
quelípodo menor. 

 Invadir a galeria de outro 
indivíduo (InG) 

Entrar na galeria de outro animal, geralmente com a expulsão 
deste. 

 Inspecionar galeria (IpG) Visitar ou colocar a quela ou pernas no interior galeria de outro 
indivíduo, para verificar sua adequação. 

 Sofrer invasão (Sin) Ter sua galeria invadida 

Acústica Bater no chão (B) Movimentos rápidos geralmente executados pelo quelípodo 
menor flexionado em frente da região bucal ou pelas pernas 
ambulatórias, de que resulta a produção de som ao bater no 
substrato. Em algumas situações, pode utilizar o quelípodo 
hipertrofiado.  

 Bater na carapaça (Bca) Movimentos rápidos geralmente executados pelo quelípodo 
menor ou pelas pernas ambulatórias em regiões da carapaça, 
de que resulta a produção de som. 

 Estridular (Estr) O termo utilizado aos movimentos, que se suspeita resultem da 
justaposição, com a fricção, de duas partes anatômicas do 
mesmo indivíduo, e que produza sons.  

 Fazer bolhas (FBo) Eliminar pequenos glóbulos de ar 
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Tabela III 

 

Breve descrição dos comportamentos da categoria Agonística, obtidos para espécies de Uca em 

condições de campo, no manguezal do Curuperé (Curuçá, PA) 

 

 

Categoria Comportamento/Postura Descrição 

Agonística Aproximar-se (AP) Deslocar-se até à vizinhança de outro indivíduo. 

 Pernas para cima (PC) Fêmea. Defesa. Entrar parcialmente na galeria e ficar com as 
pernas para cima. 

 Ficar de costas (COS) Fêmea. Defesa. Posicionar-se de costas para um agressor em 
potencial. 

 Perseguir (PER) Ataque. Deslocar-se no encalço de outro indivíduo, que foge 
após uma investida ou aproximação. 

 Exibição de quela (EQ) Macho. Ameaça. Exibir pelo menos o quelípodo hipertrofiado 
estendido na direção de um potencial oponente, com a face 
exterior da quela visível, de qualquer que seja a direção. Se o 
oponente se aproximar por trás a curta distância o dono da 
galeria frequentemente roda para encará-lo. Se a maior 
distância, ele abre totalmente o apêndice exibindo a face lisa 
sem deslocar o corpo. Em situações de grande proximidade 
entre os oponentes, o quelípodo menor pode executar 
movimentos idênticos. 

 Quelípodos paralelos (QP) Fêmea. Defesa. Levantar os dois quelípodos paralelos à altura 
da região oral. 

 Quelípodo levantado (QL) Defesa. Levantar um dos quelípodos à altura da região oral, 
geralmente executado pelas fêmeas. 

 Chutar (Ch) Ataque. Projetar rapidamente a 2ª ou 3ª perna contra oponente. 

 Cruzar as pernas ambulatórias 
(CPer) 

Ataque e Defesa. Chutar e cruzar as pernas. Geralmente entre 
duas fêmeas, mas também entre macho e fêmea. 

 Realizar Investida sem projeção 
de quela (ISQ) 

Macho. Ameaça. Projetar repetinamente o corpo em direção ao 
oponente, sem se deslocar ou alcançá-lo. Por vezes 
acompanhado de ELE, em movimento mais amplo, na direção 
do oponente. Geralmente ocorre quando, apesar da EQ do dono 
da galeria, o oponente permanece nas imediações desta. 

 Realizar Investida (INV) Macho. Ameaça. Movimento semelhante ao anterior, mas com a 
tentativa, sem sucesso, de tocar o oponente com o quelípodo 
maior. Pode se seguir ao “carpo levantado” ou ao “apontar para 
a frente”. 

 Realizar Estocada (EST) Macho. Ataque. Movimento semelhante ao anterior, no qual o 
macho, realmente atinge o adversário com a quela hipertrofiada. 
Alta intensidade. 

 Ficar em posição de luta (PL) 
("Downpoint" Crane, 1975) 

Macho. Defesa. Posicionar o quelipodo maior na vertical e 
completamente distendido, as extremidades da quela tocando o 
solo enquanto o segmento carpo-mão se eleva ao máximo. 
Postura típica de defesa de galeria e de grande tensão 
agonística, principalmente quando os indivíduos ficam muito 
próximos, após o oponente ter ignorado as advertências 
anteriores exibidas pelo dono da galeria. Muitas vezes precede 
uma luta. 

 Arco frontal (AF) Macho. Posição de luta: Semelhante ao carpo levantado, exceto 
que o quelípodo está flexionado, dedos ligeiramente 
entreabertos, e paralelo ao chão, quase o tocando.  

 Luta 1 -(L1)  Macho. Expor frente a frente ou colocar os quelípodos maiores 
em contato, avaliando o tamanho e força do oponente. 

 Luta 2   (L2) Macho. Bater e dar empurrões de quela contra quela.  

 Luta 3   (L3) Macho. Tentar encaixar as quelas hipertrofiadas. 

 Luta 4  L4) Macho. Cruzar quelas hipertrofiadas. 

 Luta 5:(L5) Macho. Segurar e arremessar o oponente. 

 Sofrer ameaça (Sam) Sofrer intimidação através de sinais acústicos ou visuais. 

 Sofrer agressão (SAg) Ser atacado fisicamente, p.ex. chute, estocada, cotovelada. 

 Ser arremessado (Sar) Macho. Ser jogado pelo oponente, após o cruzamento de 
quelas. 

 Ser empurrado (SE) Ser impelido por outro indivíduo. 

 Soterrar vizinho (SV) Ataque. Cobrir com terra a galeria do vizinho(a) 

 Fugir/Ser perseguido(a) (F) Fuga. Abandonar o local ao ser importunado e perseguido. 

 Esquivar-se (EV) Fuga. Desviar o corpo, diante de uma tentativa de agressão. 

 Cotovelada (Cot) Macho. Ataque. Bater em outro indivíduo com a extremidade do 
grande carpo. 

 Cotovelo para fora (CotF) Macho. Deixar, para fora da galeria, o carpo do quelípodo 
principal flexionado e projetado acima da superfície. 
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Tabela IV 

 

Breve descrição dos comportamentos da categoria Reprodutiva, obtidos para espécies de Uca em 

condições de campo, no manguezal do Curuperé (Curuçá, PA) 

 

 

Categoria Comportamento/Postura Descrição 

Reprodutiva Realizar aceno lateral-linear 
(ALL) 

Macho. Distender amplamente o quelípodo maior para o lado, 
no plano horizontal, e voltar à posição inicial de repouso. 

 Realizar aceno lateral semi-
flexionado (ASF)  

Macho. Distender parcialmente o quelípodo maior para o lado 
e volta à posição de repouso no mesmo plano. Esta sequência 
pode ser repetida diversas vezes. 

 

 Realizar aceno lateral-circular 
(ALC) ) 

Macho. Distender o quelipodo maior cerca de 45º para o lado, 
no plano horizontal, realizar um breve movimento círcular o, e 
por fim voltar à posição de repouso. 

 Realizar aceno oblíquo (AO) 
 

Macho. Distender completamente o quelípodo maior 
obliquamente, a partir da posição de repouso no plano 
horizontal, e voltar a posição inicial de repouso.  

 Realizar aceno circular (AC)  Macho. Distender o quelipodo maior para o lado ou 
obliquamente para cima, depois levantá-lo acima do nível dos 
olhos, e por fim fleti-lo voltando à posição de repouso através 
de um arco alto sobre o corpo. Pode ser sincronizado com 
AQM e ELE, coincidindo com a elevação máxima do 
quelípodo maior.  

 Realizar aceno circular 
flexionado (ACF) 

Macho. Realizar um breve movimento círcular, sem distender 
o quelípodo. 

 Aceno cíclico acima do 
cefalotórax (ACicl)  

Macho. Distender o quelipodo maior obliquamente para cima, 
o qual depois de levantado, não retorna a posição de repouso 
durante uma série de ondas. Display de alta intensidade 
característico de caranguejos grandes e pesados do 
subgênero Uca. 

 Apresentar espasmos 
musculares (EM) 

Macho. Contração muscular involutária, geralmente ocorre no 
retorno da quela hipertrofiada à posição de descanso, após o 
aceno em machos de M. rapax. 

 Dançar (vaivém) (DAN) Macho. Display de alta intensidade em que o macho realiza 
um movimento esteriotipado, de “vai e vem”, geralmente 
acompanhado pelo AO ou ACicl. 

 Realizar aceno com quelípodo 
menor (AQM) 

Macho. O quelípodo menor pode executar um movimento 
semelhante e de forma sincronizada com o quelípodo maior 
em cada aceno. Geralmente em displays de alta intensidade. 

 Deslocar-se em direção à 
fêmea (ou macho) (DD) 

Mover ao encontro de um indivíduo do sexo oposto. 

 Conduzir ou indicar a entrada 
da galeria (Cd) 

Macho. Guiar ou indicar à fêmea a abertura da galeria. 

 Pressionar a fêmea a entrar na 
galeria (PF) 

Macho. Tentar empurrar e forçar a fêmea a entrar na galeria 

 Ser conduzida pelo macho para 
galeria (SCd) 

Fêmea. Se deixar conduzir pelo macho. 

 Extender quela lateralmente 
(EQL) 

Macho.Ficar com a quela distendida lateralmente, no plano 
horizontal 

 Tentar virar a fêmea (TvF) Macho. Depois de alguns segundos ou minutos de acariciar, 
puxar ou bater com o chela menor, o macho tenta virar a 
fêmea de cabeça para baixo e mantê-la inclinada para o 
chão, usando somentet as pernas ambulatórias, o quelípodo  
principal é mantido flexionado, em posição de repouso. 

 Aceno de pernas ambulatórias 
(Aper) 

Macho. Levantar duas ou mais pernas ambulatórias em um 
lado, muitas vezes em um movimento de chute; Seus 
meros, entretanto, não fazem contato e conseqüentemente 
não há estridulação. 
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Tabela V 

 

Breve descrição dos comportamentos da categoria Mantenedora e Grooming, obtidos para espécies de 

Uca em condições de campo, no manguezal do Curuperé (Curuçá, PA) 

 

 
 

O comportamento geralmente é um elo entre uma extensa cadeia de eventos 

fisiológicos. A análise dos registros filmográficos para Minuca rapax (fêmeas e machos) e U. 

maracoani (fêmeas e machos) resultou em um número total de noventa e seis (96) 

comportamentos-resposta que foram agrupados em oito (08) categorias funcionais: Alimentar, 

Motora, Reprodutiva, Acústica e Sísmica, Agonística, Territorial, Mantenedora e Grooming. 

Categoria Comportamento/Postura Descrição 

Mantenedora Calcar (Calc) Amassar o sedimento (usando o 2º e o 3º par de pereiópodo), 
para consolidar ou incorporando-o ao sedimento circundante, 
geralmente próximo ou na abertura da galeria. 

 Desagregar o sedimento (DS) Dissociar o sedimento (rostro-ventralmente do cefalotórax) 
usando movimentos de agitação do 3º par de maxilípodos e o 
2º par de pereiópodos. 

 Carrear sedimento (CS) Levantar uma porção de sedimento desagregado com o 3º par 
de maxilípodos e o 1º e 2º par de pereiópodos 

 Dragar o sedimento enquanto se 
desloca (DrS) 

Caminhar empurrando sedimento em frente do cefalotórax 
usando o 1º, 2º e o 3º pereiópodos de um dos lados do corpo. 

 Transporte de sedimento para 
dentro (TD) 

Transpor o sedimento para o interior da galeria 

 Transporte de sedimento para 
fora (TF) 

Retirar o sedimento do interior da galeria 

 Descarregar sedimento (DcS) Remover o sedimento de um lado para outro 

 Rolar bolas de sedimento (RBo) Fazer girar o sedimento em forma de bola 

 Realizar manutenção das 

paredes da galeria (Man) 
Conservar as paredes de sua toca 

 Fechamento da galeria (FG)  Com os apêndices locomotores de um dos lados, em uma 
massa de substrato à superfície e transportam-na até à entrada 
da galeria. Penetram então nela, sempre com o lado livre 
primeiro, sendo a entrada obstruída por um, tampão formado 
pelo substrato recolhido que é cuidadosamente amassado aos 
bordos da entrada por movimentos das pernas ocorrer noutros 
períodos da baixamar. 

Grooming Limpar pedúnculo ocelar com a 
quela (LPOQ) 

Utilizar a quela para limpeza do pedúnculo, especialmente da 
base 

 Limpar pedúnculo ocelar com os 
palpos (LPOP) 

Utilização dos palpos para higienizar o pedúnculo, em geral, ao 
sair da galeria.  

 Limpeza da quela (LQ) Escovar várias partes do cefalotórax, abdómen e todas as. 

 Limpeza carapaça (LC)) Limpar porções de sedimento, utilizando os 3ºs maxilípodos e 
as cerdas setais nas extremidades distais do 3º, 4º e 5º par de 
pereiópodos 

 Limpar pernas ambulatórias 
(pereiópodos) (LPA) 

Esfregar as pernas ambulatórias, a fim de retirar o sedimento 
úmido que permanece entre elas, especialmente após o animal 
sair da galeria. 

 Limpar palpos com as quelas 
(LPQ) 

O animal retira da região bucal (palpos) ou com um dos 
quelípodos menores 

 Banhar-se (Ban) Molhar-se e/ou fazer limpeza e hidratação em poças de água, 
ainda presentes na região entremarés, em pequenos 
escorredouros do manguezal, ou mesmo, diretamente no curso 
de água principal.  
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Do total de comportamentos (96) registrados, Uca maracoani apresentou maior 

diversidade de tipos (89) e M. rapax menor (84). Se comparados as suas respectivas fêmeas, 

os machos de ambas as espécies também apresentaram maior número de comportamentos-

resposta, especialmente no que diz respeito aos displays de acenos.  

Os comportamentos-resposta, setenta e nove (79) registrados para ambas as espécies 

estão representados por categoria funcional (Figura 11): Motora (36,51%), Alimentar 

(30,55%), Reprodutivas (20,18%) e os demais incluídos nas categorias: Mantenedora, 

Territorial, Grooming (higienizadora), Agonística e Acústica. 

 

 

Figura 11. Comportamentos comuns às duas espécies de Uca. 

 

3.1.1 Comportamentos Motrizes 

Nesta categoria foram reunidos os comportamentos-reposta ligados à posição e/ou à 

postura do animal. No que diz respeito à posição, foram comuns os comportamentos como: 

Deslocar (andar), Correr, Recuar, Saltar, Contornar, e Transpor a entrada da galeria. 

O deslocamento dos caranguejos é realizado sempre para os lados, estando associado 

principalmente aos padrões de busca de alimento do animal. Segundo Crane (1975) esses 

animais podem também Correr (deslocar-se rápido) por pequenas distâncias quando se faz 

necessário. Geralmente, isso acontece quando o animal se sente ameaçado. Nesse caso, o 

destino preferencial dos animais observados foi a abertura de suas galerias. Eventualmente, o 

animal, quando sob forte ameaça, buscava a entrada da galeria de outro indivíduo, chegando a 

adentrá-la, mesmo na presença do dono. 

 

a) Diferenças Interespecíficas 

A maioria dos Minuca rapax e U. maracoani observados, realizava atividades no 

entorno de sua galeria, com paradas e deslocamentos periódicos, mas sem grandes incursões. 
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Apesar de haver diferenças entre os grupos testados tanto em frequência (F3,68=17,475, 

P<0,0001), quanto no uso do tempo (F3,68=8,257, P<0,0001), as diferenças interespecíficas 

não foram significativas (Fig.12a e 12b). 

O macho de M. rapax, apesar de poderem ficar longas horas inertes, percorriam 

realizavam incursões mais frequentes, em geral para forrageio, e durante mais tempo. Essa 

relação está associada com a questão do forrageamento discutida de modo mais abrangente no 

tópico sobre alimentação. 

 

 

 

(a)   

 

(b) 

 

Figura 12. Comportamento motriz em U. maracoani (Mc) e M. rapax (Rx): (a) frequências e (b) tempos gastos 

com atividades motoras. 

 

b) Diferenças entre sexos 

No que diz respeito às diferenças entre sexos, os machos realizaram incursões mais 

frequentes e por tempos mais longos (Fig.12a e 12b). Os machos das duas espécies se 

deslocam com mais frequência que as fêmeas (FMc♂ > F Mc♀ = 5,2564, Tk=2,634, P<0,0001; 

FRx♂  > FRx♀ = 4,716, Tk=2,634, P<0.0001). O macho de maracoani se desloca por mais 

tempo que sua fêmea (TMc♂ > TMc♀ = 4,004, Tk=2,634, P<0,001). 
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A diferença entre o M. rapax macho e sua femea em termos de tempo gasto com 

deslocamento, no entanto, não foi significativa (TRx♂ >TRx♀ = 2,178, Tk=2,634, P=0,140) 

(Fig.12a e 12b). Esse resultado pode estar relacionado ao fato de as fêmeas de rapax, também 

se deslocam bastante em períodos “receptivos” para inspecionar galerias e observar machos 

em display. 

 Os comportamentos Recuar, Saltar e Correr, embora sejam atividades motoras estão 

mais relacionados com a função de defesa e fuga de predadores. Foi bastante frequente que os 

animais se sentissem ameaçados sem a presença real de predador (Ameaça), e também em 

função de condições externas (vento, chuva, queda de folhas e galhos, etc.) que geralmente se 

assemelham à presença de um predador aéreo. No entanto, algumas vezes, a presença de 

caranguejos de espécies predadoras não foi detectada pelo sujeito sob observação. 

Hemmi & Zeil (2003) discutiram os fatores que agem como gatilho nessas situações 

em que o animal tem que avaliar se o risco é real, sob o ponto de vista das pistas sensoriais 

utilizadas por estes animais. Demostrando que a resposta dos caranguejos residentes é 

independente da posição relativa do caranguejo e da “ameaça” em potencial, mas é fortemente 

afetada pela posição desta e pela direção do movimento em relação à galeria do caranguejo. 

Estes mesmos autores (Zeil & Hemmi, 2006) usando U. vomeris, como modelo, relacionaram 

estas formas de respostas à ecologia visual dos chama-marés, detentores de olhos com 

pedúnculos verticais. 

 Caranguejos Uca têm um campo visual de 360 graus, claramente dividido em 

hemicampos abaixo e acima do horizonte visual, permitindo discriminar conspecificos de 

predadores potenciais, que são objetos visuais maiores (como aves). Sua visão é baseada nos 

olhos compostos feitos de muitos omatídios que circundam a ponta dos pendúnculos ocelares 

sustentados acima da carapaça. Estes são detectores excelentes do movimento, mas pobres em 

resolução ótica. A melhor resolução é concentrada perto do equador visual todo o caminho ao 

redor dos olhos, alinhado com o horizonte visual, uma clara adaptação ao seu ambiente plano 

(Pope, 2005, Land & Layne, 1995, Zeil, G. Nalbach & H. Nalbach, 1986 e Zeil, Al-Mutairi, 

1996). 

 No mundo das planícies lodosas, é essencial para a sobrevivência discriminar entre os 

predadores do tipo aéreos (p.ex. aves) e outros caranguejos, para tal os Uca utilizam padrões 

de movimento, tamanho e forma do objeto, fundo e contraste do objeto. Zeil et.al (2006) 

consideram que os longos pendúnculos são atributos importantes para a espécie, lhes 

conferindo fina adaptação à geometria local. Também Bonhaid (1970), ao comparar, os 

caranguejos Uca com os demais caranguejos estuarinos, que se que se adaptaram em áreas 
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florestadas e que possuem olhos pedunculados curtos e bem separados uns dos outros, na 

lateral da carapaça, permitindo a visão lateral, considera que o surgimento dos olhos 

pendunculados longos foi uma “inovação” vantajosa para os chama-marés, lhes conferindo a 

visão periscópica. 

Os caranguejos chama-maré, também executam rotineiramente atividades que 

envolvem mudanças de postura, isto é, representam mudanças de parte do corpo do animal em 

relação a ele mesmo sem implicar em deslocamento: Ficar em repouso, Elevar o corpo, 

Rastejar, Redirecionar o corpo, Mover os membros do corpo, Agachar e Posar. Alguns 

desses estão associados a aspectos fisiológicos, isto é, resultantes de atividades reflexas ou de 

manutenção de homeostase. 

O exemplo mais claro é o Agachar, que auxilia na respiração aérea dos caranguejos-

violinistas e é condicionado pela manutenção da umidade na câmara branquial (Crane, 1975, 

Montague, 1980). Este comportamento ao aproximá-la do substrato úmido do manguezal, 

conjuntamente com visitas periódicas ao interior da galeria cujo terço inferior está inundado 

(Wolfrath, 1992) permite o normal funcionamento da atividade respiratória. 

Hagen (1962) sugeriu que o Posar, descrito por Pearse (1912, 1914a) e Crane (1975), 

poderia ser uma postura de ameaça ou parte do comportamento de corte. Jansen (1970), no 

entanto, relata que, pelo menos em populações de zonas temperadas de U. tangeri, este ocorre 

antes da muda, sendo devido a uma deficiência de água e de equilíbrio iônico. É somente 

durante as fases pré-ecdise que uma concentração hemolinfa crítica é encontrada em U. 

tangeri, e só durante este tempo o caranguejo é especialmente sensível à concentração no 

ambiente. U. tangeri regula a temperatura do corpo pela transpiração, extrusão de espuma 

bucal, e por se abrigar em locais de microclima favorável. A concentração da hemolinfa está 

correlacionada com fatores externos (salinidade, temperatura) e os processos de ecdise. 

Os comportamentos Entrar, Sair, Ficar parcialmente dentro da galeria, Reconhecer 

o ambiente podem representar tanto mudança de posição como de postura. 

O horário em que os primeiros animais saiam das galerias foi de até 4 horas antes do 

horário de Baixamar, a depender das condições oceanográficas locais, tendo sempre em vista 

apenas os animais localizados numa faixa restrita da região entremarés-não vegetada, e que as 

observações foram realizadas em condições de marés com pequenas alterações. 

O tempo de imobilidade do animal ao sair era muito variável, podendo ser 

influenciado por fatores como a radiação solar, ou mesmo, grau de encharcamento do 

substrato, vento, predadores. Os quais não foram diretamente controlados nesta pesquisa. 
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Inúmeros animais passaram todo o período de observação sem se deslocar da entrada da 

galeria. 

Wolfrath (1993) observou que o animal pode permanecer parcialmente numa galeria e 

que alguns animais fazem entradas e saídas, em intervalos curtos, sem razão aparente. O 

comportamento Reconhecer o ambiente, portanto, é parte rotineira da vida do animal, como 

maneira de se manter em segurança. Este assim como, Inerte, Ficar parcialmente dentro da 

galeria, Contornar e Transpor a galeira envolvem, portanto, a atenção do animal em relação 

ao ambiente. 

 

 

3.1.2 Comportamento Alimentar 

Os Uca são detritívoros, alimentando-se de bactérias, algas e outros detritos orgânicos 

deixados na superfície pela maré (Teal, 1958, Altevogt, 1955, Altevogt, 1957, Miller, 1961, 

Robertson & Newell, 1982a and Robertson & Newell, 1982b). A maior parte dos nutrientes 

em uma dieta de caranguejo violinista vêm de algas microscópicas e protozoários misturados 

nos detritos. As diatomáceas bênticas são muitas vezes ingeridas, mas podem ser excretadas 

não-digeridas (Crane, 1975). 

Os comportamentos Prospectar e Ingerir estão intimamente associados ao sucesso do 

forrageamento. O quelípodo menor é usado para repetidamente escavar e pegar pequenas 

quantidades de grãos (Prospectar) e levar o material da superfície para a cavidade bucal 

(Ingerir), onde o alimento é separado da fração mais grosseira de sedimento, pequenas 

partículas são suspensas e capturadas entre as cerdas dos apêndices alimentares, que realizam 

a extração dos nutrientes, mas as partículas maiores são expelidas e redepositadas na forma de 

peletes na superfície (Robertson and Newell, 1982a, Reinsel, 2004). 

Em 1941, Crane sugeriu que há uma correlação entre a forma do aparato alimentar das 

espécies e o substrato em que habitam. Posteriormente, o comportamento alimentar e os 

mecanismos de seleção foram descritos por Altevogt (1956), tendo Miller (1961) examinado a 

morfologia e o papel das peças bucais no processo de seleção e Weissburg (1992, 1993) e 

Wolfrath (1992) outros padrões de forrageamento. 

 

a) Diferenças Interespecíficas 

A maioria dos Minuca rapax e U. maracoani observados, forrageava no entorno de 

sua galeria, com paradas e deslocamentos periódicos, mas sem grandes incursões. Zimmer-
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Faust (1987) estudou a ecologia alimentar do caranguejo ocipodídeo Scopimera inflata. Ele 

demonstrou que (1) uma concentração de alimento que excede um valor limiar desencadeia 

atividade de alimentação, (2) uma grande diferença no valor de nutrientes entre os alimentos 

determina a preferência por um substrato de alimentação, e (3) a distância percorrida da 

galeria para alimentação é restringida pelas exigências de água e refúgio, que são 

normalmente fornecidos pela galeria. 

No que diz respeito à morfologia, o aparato alimentar desses caranguejos tem 

diferentes estruturas que permitem que cada espécie se especialize no consumo diferenciado 

de partículas de tamanhos e substratos diferentes (argila, areia ou até rochas) (Crane, 1975, 

Icely e Jones, 1978, Rosenberg, 2002, Takeda & Murai, 2003 e Takeda et al., 2004). Assim 

eles possuem peças bucais especializadas, com destaque para os três pares de maxílipedes 

para selecionar matéria orgânica fina no sedimento. (Miller, 1961, Robertson & Newell, 

1982a, 1982b, Lim, 2004), sendo conhecidos como “consumidores por flotação” pelo seu 

modo de alimentação (Dye & Lasiak, 1986). 

As duas espécies observadas, no entanto, ocupavam uma ampla faixa da entremarés 

média, constituída por sedimento lodoso, bastante homogêneo. 

 Colpo & Negreiro –Fransozo (2013) estudaram a diversidade morfológica das cerdas 

nos segundos maxilípedes das espécies de Uca, entre as quais U. maracoani e M. rapax, e 

demonstraram que as mesmas respondem por um complexo mecanismo de seleção e 

manipulação de partículas. Estes autores mostraram que as cerdas diferem em formas e 

curvaturas entre as espécies e que todas são capazes de manipular sedimentos com diferentes 

composições de tamanho. 

 A variabilidade na curvatura e número de cerdas tipo 4 (em forma de colher), no 

entanto, foi a diferença estrutural mais importante entre os segundos maxilípedes das espécies 

estudadas por Colpo & Negreiros-Fransozo (2011), entre as quais M. rapax e U. maracoani. 

Eles mostram que a extremidade distal das cerdas com ponta de colher era moderadamente 

curvada na primeira (tipo 4B) e fortemente curvada na segunda (4D). Isso implicaria numa 

capacidade de raspar e limpar grãos mais eficiente em U. maracoani. 

 Essas diferenças morfológico-adaptativas respondem parte da questão pertinente sobre 

a coexistência das espécies no mesmo habitat. Pelo menos no que diz respeito à competição 

por recursos alimentares. 

Desconsiderando os demais comportamentos da categoria alimentar, que demandaram 

um tempo muito baixo no orçamento energético das espécies, a frequência de ingestão foi em 

geral mais elevada no macho de U. maracoani do que no macho de M. rapax 
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(FMc♂>FRx♂=3,135, Tk=2,634, P=0,013). A diferença entre as fêmeas das espécies não foi 

significativa, apesar de também mais elevada em maracoani (FMc♀>FRx♀=1,180, Tk=2,634, 

P=0,641) (Fig.13a). 

 Esse padrão se altera quando consideramos o tempo médio gasto em atividades 

alimentares, posto que não há diferença significativa entre o macho de U. maracoani e o 

macho de M. rapax (TMc♂>TRx♂=1,709, Tk=2,634, P=0,327). Além disso, as fêmeas de rapax, 

apesar de apresentarem frequências de ingestão mais baixa, gastam um tempo maior com a 

alimentação do que as fêmeas de maracoani (TRx♀> TMc♀= 2,673, Tk=2,634, P=0,045). 

 

 

 

(a)  

 

(b) 

Figura 13. Comportamento alimentar em U. maracoani (Mc) e M. rapax (Rx): (a) frequências e (b) tempos 

gastos com atividades alimentares. 

 

 As espécies, portanto, apresentam adaptações comportamentais diferentes, que as 

diferenciam na frequência de ingestão ou no tempo usado para alimentação. 
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b) Diferenças entre sexos 

Outra questão importante, no que diz respeito ao comportamento alimentar, está 

relacionada à menor taxa de ingestão, que a quela hipertrofiada impõe ao macho, uma vez que 

somente o quelípodo menor é usado na alimentação. 

Weissburg (1992) considera que se a taxa de ingestão for afetada pela concentração de 

alimento, então a magnitude da diminuição no desempenho de alimentação do macho devido 

à presença da quela hipertrofiada também pode ser contingente no nível do recurso. Este autor 

sugere que de várias maneiras diferentes, através de três tipos de mecanismos para aumentar 

as taxas de ingestão em chama-marés: modificações, específicas do sexo, (i) morfológicas, (ii) 

fisiológicas ou (iii) comportamentais. 

Modificações na morfologia bucal podem servir para aumentar a taxa de ingestão, 

aumentando a taxa de extração. Alternativamente, uma relação complexa entre vários 

componentes do sistema pode evitar alterações significativas no desempenho global de 

forrageamento de um sexo em relação ao outro. Esta é uma questão crítica nos estudos 

teóricos do comportamento de forrageamento. 

No entanto, alterações morfológicas, específicas do sexo não foram detectadas no 

estudo de Colpo & Negreiros-Fransozo (2011). Em experimentos realizados com U. pugnax, 

Weissburg (1992) também não detectou diferenças fisiológicas, entre os sexos, na extração de 

nutrientes. 

Alterações, específicas do sexo, na taxa de colherada, isto é, taxa na qual o alimento é 

transferido para a boca pelo quelípodo menor (número de movimentos que a quela menor faz 

para a boca com alimento, s
-1

) pode se constituir num mecanismo comportamental para 

aumentar a taxa de ingestão. 

Em U. maracoani, a frequência, bem como o tempo gasto na alimentação foram mais 

altos nos machos do que nas fêmeas (FMc♂>FMc♀=3,959, Tk=2,634, P<0,001; 

TMc♂>TMc♀=3,845, Tk=2,634, P<0,001), indicando uma compensação comportamental, 

através de uma frequência maior e de um gasto superior de tempo, para a menor taxa de 

ingestão do mesmo, em função da quela hipertrofiada. 

Em M. rapax, não houve diferença significativa na frequência e no tempo de 

alimentação entre os sexos. Outros mecanismos devem, portanto, funcionar como 

compensatórios. 

Weissburg (1992) testou as diferenças entre machos e fêmeas de U. pugnax. A taxa de 

colherada aumentou com a concentração de alimentos, mas a taxa de extração caiu à medida 
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que os indivíduos foram alimentados mais rapidamente, e a extração tornou-se tempo-

limitada. Desse modo, as fêmeas de U. pugnax apresentaram maiores taxas globais de 

colherada do que os machos e mantiveram maiores taxas de colherada, exceto em 

concentrações de alimentos muito baixas. As fêmeas também apresentaram taxas de extração 

mais altas com taxas de alimentação equivalentes. Em geral, devido à sua alimentação mais 

rápida, as fêmeas apresentaram uma estratégia de extração tempo-limitado, enquanto que, os 

machos foram limitados pela taxa de colheradas em baixos níveis de alimento, e pelo tempo 

de extração em níveis elevados de alimentos. 

Os demais comportamentos desta categoria, Entornar água residual e Expelir 

resíduos estão na mesma categoria fisiológica do Agachar, e consistem em comportamentos 

instantâneos. 

A Ingestão de água, somente foi filmada em U. maracoani, tendo ocorrido no início 

do período vazante em apenas uma dos períodos de observação. Zimmer-Faust (1987), ao 

estudarem a ecologia de Scopimera inflate, um caranguejo também depositívoro mencionar 

que o animal coleta água a partir do sedimento enquanto se alimenta usando tufos de cerdas 

entre as segundas e as terceiras pernas ambulatoriais. 

 

3.1.3 Comportamento Territorial 

Embora os chama-marés sejam animais gregários, vivendo em populações, muitas 

vezes, com densidades elevadas, pouca cooperação social pode ser observada entre eles. 

Conforme já mencionado a galeria, desempenha um papel fundamental na sobrevivência 

destes animais. Estes túneis são utilizados para acasalamento, para escapar de temperaturas 

extremas e inundações, e como um refúgio de predadores e seu entorno como sítios para 

alimentação. 

As galerias estão geralmente têm apenas uma abertura e são geralmente em forma de L 

(Ruppert & Barnes 1994). A profundidade das galerias pode chegar a 60 cm (Gosner, 1978), 

mas a maioria das espécies norte-americanas não cavam mais de 36 cm (Ruppert & Barnes, 

1994). Galerias de algumas populações de chama-marés são mais prevalentes na zona 

entremaés superior da planície lodosa (Koch et al., 2005). 

Autores como Salmon (1967) e Araujo Jr. et al. (2011) citam os formatos padrão das 

galeria de M. rapax e U. maracoani, respectivamente, em comparação com o de outras. 

Segundo, estes autores as galerias mais profundas O formato das galerias das espécies são 

discutidos no capítulo final. 
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Cada indivíduo separa-se dos demais, escavando uma galeria. Esta juntamente com 

uma pequena área em seu entorno é defendida contra invasores coespecíficos de ambos os 

sexos. A territorialidade pode variar entre espécies e sexo e até mesmo entre fases diferentes 

do ciclo do animal. O delineamento experimental utilizado nesta pesquisa considerou os 

comportamentos mais frequentes e aleatoriamente obtidos pela observação de indivíduos da 

população, nem sempre sendo possível reconhecer a fase do ciclo (sensu Crane, 1958) em que 

o animal se encontrava (territorial, vagante, vagante agressivo, reprodutora). 

Todos os comportamentos listados nessa categoria são, portanto, expressão da 

territorialidade desses animais. 

O mais comum entre eles é Fazer vigília, uma vez que tem um viés duplo, a 

manutenção da área como território, e a proteção do próprio indivíduo. No caso, a frequência 

mais elevada deste comportamento, parece estar mais relacionada à fuga de ameaças. 

Por outro lado, o registrado com menor frequência foi o Construir galeria. Em grande 

parte das observações os indivíduos utilizam galerias já existentes.  

Crane (1975) relata que há uma grande variedade de tipos, de galeria de Uca, com 

arquiteturas e profundidades variadas, mas que o método de escavação é sempre o mesmo. O 

caranguejo escava apenas com as pernas do lado menor, que precedem o caranguejo na 

galeria e se curva em torno da massa escavada, formando um cesto. Todo o material das 

galerias é transportado pelo menos a uma curta distância da entrada.  

Em nossas observações registramos macho de Minuca rapax, realizando construção de 

galerias com a quela principal, fato tido como exceção pela autora (Crane, 1975). A 

arquitetura das galerias das duas espécies, obtidas através de moldes, também no escopo deste 

trabalho é apresentada em outra sessão desta tese. 

O comportamento de escavação difere de acordo com a espécie. Em M. rapax, o 

macho escava e defende a galeria, especialmente durante a época de reprodução (Pratt & 

McLain, 2006). 

Foi também bastante comum observar machos maiores expulsando machos menores. 

Machos vagantes costumam Inspecionar galerias, rotineiramente colocando o quelípodo na 

mesma. Algumas das vezes visitam o interior da galeria, como se estivessem avaliando as 

condições para permanecerem ou não no local. Após a Invasão, o até então dono da galeria 

Tenta retirar o invasor, raramente sendo bem sucedido. O invasor, por sua vez, pode decidir 

não permanecer no local. Em poucos registros, a invasão de galeria realmente se concretizou. 

Alguns ocipodóideos constroem estruturas que afetam indiretamente sua defesa de 

territórios e galerias. Crane (1975) listou diversas estruturas que são construídas por 
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indivíduos das espécies do gênero: Domos, baixos e maciços, Abas, em torno da abertura da 

galeria, Toldos altos e largos e Colunas ou Pilares altos e estreitos. Estas estruturas e seus 

significados tem sido estudado mais extensamente por diversos autores entre os quais Zucker, 

(1974, 1981), Christy et al. (1988a, 2001, 2002).  

Para Masunari (2012), estas estruturas são limitadas a algumas espécies. Rosenberg 

(2000) menciona que machos de 17 espécies do gênero constroem toldos, pilares, semi-

cúpulas, beiradas ou rimas de lama ou areia em suas galerias. 

 Além dessas espécies, registramos jovens machos de U. maracoani em pequenos 

domos no sedimento, especialmente em sítios menos lodosos e pequenas abas em algumas 

galerias de M. rapax (Figura 14). 

Masunari (2012) menciona que em algumas espécies tem objetivo de esconder a 

galeria de seus inimigos. Salmon & Hyatt (1983) menciona que domos, também conhecidos 

como toldos ou capuzes, são construídos exclusivamente por machos durante o período 

reprodutivo, mas sua função ainda permanece obscura. 

(a)  

 

(b)  

Figura 14. Estruturas nas galerias de: (a) domos em U. maracoani (Mc) e (b) abas em M. rapax (Rx) 

 

 Segundo Christy & Wada (2015), os braquiúros são organismos que, expressam sua 

territorialidade de forma agressiva, excluindo ou tentando excluir competidores da área que 

contem o recurso defendido. As lutas (ver item Comportamento Agonístico) entre residentes 
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vizinhos também ocorrem (Hyatt & Salmon, 1978; Christy, 1980), mas são mais uma 

expressão de territorialidade do que a defesa da galeria (recurso). 

 

a) Diferenças Interespecíficas 

 A maioria dos indivíduos de ambas as espécies, forrageava no entorno de sua galeria, 

mantendo vigilância desta. Essa vigilância é geral exercida em meio a outras atividades como 

+o forrageio. Uca maracoani, no entanto, parece ser mais atento a invasores co-específicos 

machos e fêmeas. M. rapax macho, por outro lado, realiza ameaças e outras atitudes 

agonísticas contra qualquer invasor em potencial de seu território, incluindo machos e fêmeas 

de maracoani, e até mesmo, ornamentos (bolas de sedimento) deixados por animais da outra 

espécie em seu território. Essas diferenças não se expressam em termos de frequência, mas M. 

rapax faz maior uso do tempo na proteção e disputas pela galeria (TRx♂>TMc♂=6,522, 

Tk=2,634, P<0,0001). (Fig.15a e 15b). 

(a)

 

 

(b) 

 

Figura 15. Comportamento territorial em U. maracoani (Mc) e M. rapax (Rx): (a) frequências e (b) tempos 

gastos com territorialismo. 

 

Apesar de Minuca rapax demonstrar maior agressividade na defesa de seu território, 

esta espécie parece ter uma conexão mais frouxa com a galeria do que U. maracoani. Genoni 

(1991) mostrou que M. rapax  podem escavar e defender mais de uma galeria. 
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Hemmi & Zeil (2003) estudaram os padrões de resposta de U. vomeris a um invasor 

em potencial, utilizando um caranguejo fantoche. Os autores consideraram que os animais 

desta espécie respondiam ao fantoche de modo semelhante ao que faziam com invasores reais. 

Quatro tipos de respostas foram apresentadas: 

i) o caranguejo recua lentamente para sua galeria, sempre ficando mais perto desta do 

que o invasor. Este é o tipo mais comum de resposta;  

ii) o caranguejo tenta primeiro bloquear o caminho do invasor e depois permite que ele 

passe por fora, ficando entre o invasor e a abertura da galeria; 

iii) O caranguejo responde com atraso, permitindo inicialmente que o invasor fique 

mais próximo da galeria do que ele mesmo. Quando o caranguejo finalmente responde, pára 

assim que o invasor atinge seu ponto mais próximo à galeria e começa a se afastar pelo outro 

lado. O caranguejo fica imóvel até que o invasor se vire no final do seu percurso e se 

aproxime da galeria pela segunda vez. Desta vez o caranguejo retorna o mais perto possível 

da galeria, onde permanece até que o invasor passe do ponto mais próximo pela segunda vez, 

momento em que o caranguejo recomeça a forragear; e 

iv) O caranguejo (fêmea) apresenta outra resposta tardia, começando no momento em 

que o invasor atingiu aproximadamente a mesma distância da galeria do que ele. Neste ponto, 

o macho, responde com um retorno rápido e completo para a sua galeria. Assim que o invasor 

muda de direção e retorna ao seu ponto de partida a fêmea deixa sua galeria para perseguir o 

invasor. Durante a perseguição, ela realiza QP, comportamento frequentemente observado 

durante interações agressivas entre fêmeas (von Hagen, 1993). 

 Em ambas as espécies o território é defendido através comportamentos agonísticos em 

escalada, que se iniciam com displays de ameaça e podem chegar a lutas ritualísticas ou, 

mesmo, com menor frequência com o uso da força. Esses comportamentos são mais 

amplamente discutidos no tópico sobre comportamentos agonísticos. 

 

b) Diferenças entre sexos 

A área defendida pela fêmea pode estar sobreposta à área do macho, que poderia 

implicar num menor investimento territorial por parte das fêmeas. Não houve diferença, 

entretanto, na frequência de comportamentos territoriais entre machos e fêmeas das espécies 

estudadas. Apesar disso, como mencionado Minuca rapax faz uso maior de tempo do que sua 

fêmea no controle de seu território (TRx♂>TRx♀=6,810, Tk=2,634, P<0,0001). 
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Apesar de Minuca rapax demonstrar maior agressividade na defesa de seu território, 

observações de fêmeas de U. maracoani, no entanto, podem se mostrar mais restritivas que as 

fêmeas de M. rapax ao compartilharmento do espaço. Registramos que estas executam um 

comportamento que denominamos de “soterrar vizinho(a)” (SV). Zucker (1977) descreve um 

comportamento semelhante para machos de U. musica terpsichores, no qual o macho em 

questão ameaça e expulsa o vizinho e depois preenche a galeria deste último com areia. Este 

comportamento foi denominando-o de “atividade de preenchimento de galeria e deslocamento 

do vizinho” e segundo o mesmo autor é uma atividade realizada no início de um determinado 

período de baixa maré por machos que vão gastar a maior parte do período em display. A 

remoção de vizinhos próximos e suas entradas de galeria pode servir para eliminar estímulos 

perturbadores. 

No caso do SV, a fêmea de U. maracoani era de maior tamanho e provavelmente 

estabelecida na área há mais tempo, não realizou nenhum tipo de display agonístico, mas 

depositou todo o sedimento proveniente da limpeza de sua galeria sobre a abertura da galeria 

de uma fêmea vizinha de menor tamanho. Esta última que realizava forrageio no entorno da 

galeria, ao perceber a saída da “vizinha” carreando material corria e colocava o próprio corpo 

na entrada de sua galeria, na tentativa de evitar que esta fosse soterrada. 

 Esse comportamento surpreende, pois as fêmeas não mantêm áreas defendidas (exceto 

ao redor da vizinhança imediata de suas galerias). Elas se alimentam perto de sua entrada da 

galeria ou vagueiam. O comportamento errante é presumivelmente característico de fêmeas 

reprodutoramente receptivas (Crane, 1975), e ocorre com maior freqüência durante os 

períodos de display masculino máximo (Zucker, 1976). 

 

 

3.1.4 Comportamentos de Manutenção 

Após a construção da galeria, os chama-marés dedicam parte de sua rotina à mantê-la. 

A manutenção compreende três tipos de atividades: a ampliação da galeria, a substituição do 

sediemento úmido por sedimento mais firme e o fechamento. 

Durante a ampliação, o caranguejo entra no túnel por períodos variáveis. 

Aparentemente dependendo da profudidadae em que está escavando. À medida que o 

caranguejo escava, o sedimento retirado é trazido para a superfície (transporte de sedimento 

para fora), transportando-o nas pernas de um lado, podendo ser depositado na forma de 

pequenas bolas a curta distância da entrada da galeria. À medida que a galeria se aprofunda, o 
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caranguejo ao escavar pára momentaneamente na entrada antes de emergir para o terreno 

aberto (RAS) para depositar o material escavado. O caranguejo retorna imediatamente à sua 

galeria, freqüentemente entrando em uma direção ligeiramente diferente daquela em que a 

última saiu. 

Algum tempo também é gasto empurrando peletes de sedimento escavado longe da 

entrada da galeria. Normalmente o caranguejo se alimenta enquanto faz isso. 

Quando envolvidos na retirada do sedimento úmido do fundo da galeria, notamos que 

os esses animais o substituem por sedimento externo mais firme, em sequência bastante 

padronizada de ações: o animal sai colocando as pernas (livres) de um dos lados do corpo 

para fora e já trazendo a bola de sedimento molhado no outro grupo de pernas (que saem por 

último da galeria). Ao sair, continua com as pernas livres a frente e carrea o sedimento com 

as pernas do lado oposto. Se o volume for pequeno pode passar praticamente, despercebido ao 

observador, abaixo do corpo do animal. Logo a uma curta distância o material é simplesmente 

liberado (descarregar). O mesmo utiliza, então as pernas ambulatoriais para firmar o 

sedimento (calcar) e se desfazer de grãos que ainda permaneçam nas extremidades das 

pernas. Alguns indivíduos limpam o trajeto percorrido fazendo uma dragagem para evitar que 

o material retirado fique pelo caminho. 

 Uma vez que o animal pode passar períodos maiores que 24 horas sem sair da galeria é 

possível que ocorra acúmulo de nutrientes como fosfato e amônia provenientes do 

metabolismo de excreção do próprio animal e que deve ser retirado a cada vez que o animal 

emerge. 

O preenchimento com sedimento mais firme é feito com agregados de sedimento. 

Muitas vezes é possível perceber o animal tateando o sedimento (com os dáctilos das pernas 

ambulatórias), provavelmente selecionando o tipo de sedimento que levará para substituir o 

retirado. Uma vez feita a seleção, o animal utiliza as pernas num formado de cesta para 

desagregá-lo, em seguida dragar e finalmente carrear o sedimento, numa breve corrida para 

a galeria. A bola de sedimento coletado às vezes se torna quase tão grande quanto o corpo do 

próprio caranguejo. A bola é arrastada para a galeria e passada pela quela, maxilipedes e 

carapaça na parte bucal, para o lado de baixo das pernas do lado oposto. O caranguejo entra, 

então, na galeria, com o lado livre primeiro, carreando o sedimento para o interior (transporte 

de sedimento para dentro). 

 Kim (2010) observou que U. capricornis leva partículas que podem servir de alimento 

e que são processadas no interior da galeria, caso o animal fique muito tempo sem vir a 

superfície. 
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 Às vezes, a bola de sedimento é depositada na entrada ou na parte superior da galeria. 

Nesse caso, o animal entra parcialmente na galeria e depois agrega o sedimento à parede 

(manutenção propriamente dita). O comportamento de manter as paredes da galeria firmes  

envolve um tempo menor do animal e pode ser associado ao ato de ornamentar as bordas e ou 

de colocar o tampão para obstruir a entrada (fechar), pouco antes da maré alta. 

 Quando a maré sobe, a maioria dos caranguejos entra em suas galerias, colocando um 

tampão de sedimento na entrada para evitar que a água inunde o túnel. Mesmo após o 

fechamento, pode-se perceber as pernas do animal ou mesmo seu movimento, selando o 

tampão, por um tempo variável do lado de dentro. 

 

a) Diferenças Interespecíficas 

 Não foi possível detectar diferenças significativas entre as espécies, de frequência ou 

tempo, na execução destas atividades. Indivíduos de ambas as espécies precisam manter suas 

galerias, portanto, ambas as espécies fazem a manutenção da galeria raspando lama em uma 

bola com as pontas das pernas de um lado. Ambas as espécies entram e deixam a galeria 

lateralmente.  

Os valores de frequência e tempo dos machos de rapax, no entanto, são bastante 

baixos. Esse animal realizou manutenção com pouca frequência e consequentemente por 

pouco tempo (Fig. 16a, 16b). Esse comportamento pode está relacionado ao fato sua menor 

fidelidade à galeria, visto costumar escavar mais de uma (Genoni, 1991). As fêmeas de 

maracoani, contrariamente realizam manutenção com frequências um pouco maiores 

(FMc♀>FRx♂=3,351, Tk=2,634, P<0,007) (Fig.16a). 

 

b) Diferenças entre sexos 

Não foi possível detectar diferenças em termos de frequências e tempo entre os sexos, 

apesar de quase não termos registrado M. rapax macho em manutenção.  
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(a)  

 

(b) 

Figura 16. Comportamentos de manutenção em U. maracoani (Mc) e M. rapax (Rx): (a) frequências e (b) 

tempos gastos com territorialismo. 

 

 

 

3.1.5 Sinalização Acústica e Sísmica 

 Visto que não realizamos gravações ou outro tipo de medida adequada e especialmente 

direcionada para o registro deste grupo de comportamentos, eles foram inseridos 

posteriormente no trabalho, a fim de abrigar uma série de comportamentos “estranhos” que 

estavam sem classificação ou que a princípio não sabíamos do que se tratavam. Muitos dos 

quais consistiam em movimentos rápidos, melhor percebidos quando ao rever os filmes em 

velocidade lenta, produzidos na presença de outros indivíduos, à entrada das galerias, em 

contextos diversos. 

 O Bater no chão foi o que apresentou maior diversidade de tipos de execução, 

provavelmente abriga vários movimentos diferentes, executados em diversos contextos e que, 

portanto, expressam diferentes comportamentos-resposta. A forma mais comum eram as 

“batidinhas no chão”, realizadas pelas fêmeas com o quelípodo menor à entrada da galeria ou 

na presença de indivíduo macho. Outro movimento foi o “bater dos dáctilos no chão”, 
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movimento executado por machos ao bater em sequência os dáctilos no chão, muito rápido e 

que aos olhos do observador parecem movimentos “nervosos” executados ao mesmo tempo. 

Finalmente, o “bater a extremidade da quela hipertrofiada no chão, como um martelo”, 

movimento executado por macho, após perder a galeria. 

 Segundo Crane (1975), alguns caranguejos chama-marés usam o quelípodo 

hipertrofiado também para produzir sons. Suas vibrações contra o solo podem indicar ameaça 

ou corte. 

 O Bater na carapaça foi registrado somente em M. rapax macho. 

 O Estridular também consiste de movimentos diversos, rápidos e muitas vezes quase 

imperceptíveis ao observador. Abriga comportamentos como o “esfregar dos meros das 

pernas ambulatórias entre si” (quando não estava executando limpeza) ou “na extremidade da 

carapaça na região frontal”. 

 Finalmente o Fazer bolhas é o mais dúbio deles, posto que as bolhas também podem 

consistir de uma resposta fisiológica utilizada para outros fins. Altevogt (1962), no entanto, 

estava convencido que este era um método de produção de som, sem dúvida, sob o controle 

do caranguejo, e servia como um sinal de aviso para os intrusos: Segundo esse autor o som é 

produzido por bolhas de ar, cercadas por de água das branquiais que aparecem ritmicamente a 

partir dos orifícios branquiais eferentes nos cantos exteriores distais do meri dos terceiros 

maxilípedos. 

 As bolhas não são tão profusas e extensas como aquelas, ocasionalmente, produzidas 

por fêmeas ovígeras, talvez, para a limpeza e aeração dos ovos, e por ambos os sexos em uma 

série de grapsóides, usado às vezes como um agente de limpeza (Schone & Schone, 1963) e, 

por vezes, como um regulador da temperatura corporal (Altevogt, 1969) e mecanismo de 

produção de som, descrito como componente no. 12 (Crane, 1975). 

Segundo Crane (1975), até a época da confecção de seu livro, o fazer bolhas era 

conhecido apenas em machos de maracoani (subgênero Uca), mas em função das 

semelhanças sonoras produzidas na galeria sob condições semelhantes, parecia provável que 

ocorresse também em Minuca.  

 

a) Diferenças Interespecíficas 

Esses comportamentos necessitam de pesquisas e registros mais precisos. Uma 

pequena diferença, indicando uma maior frequência e tempo em U. maracoani, pode estar à 

maior conspiquidade desses animais, ao realizarem o Fazer bolhas. (FMc♂>FRx♀=4,022, 
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Tk=2,634, P<0,001; FMc♀>FRx♀=3,677, Tk=2,634, P<0,003; TMc♀>TRx♂=3,174, Tk=2,634, 

P<0,012; TMc♀TRx♀=2,677, Tk=2,634, P<0,045) (Fig.17a e 17b). 

 

 

 

(a)  

 

(b) 

Figura 17. Comportamentos Acústicos e Sísmicos em U. maracoani (Mc) e M. rapax (Rx): (a) frequências e (b) 

tempos gastos. 

 

b) Diferenças entre sexos 

Não foi possível estabelecer diferenças claras entre os sexos, devido à baixa 

frequência e inadequação dos registros. 

 Burkenroad (1947),  Salmon (1965) e Salmon & Atsadies (1968) realizaram trabalhos 

pioneiros na área com chama-marés.  

 Guinot-Dumortier & Dumortier (1960) considera que entre os braquiúros, pelo menos 

sete famílias têm características morfológicas adequadas para a produção de sons. Esses sons 

podem ser produzidos, de forma mais direta, batendo uma quela contra outra (Von Hagen, 

1964 e Mulstay, 1980), através de emissões de “ressonâncias” no interior do substrato 

(Salmon, 1965; Salmon & Atsadies, 1968), por vibrações musculares (Müller, 1989) ou por 

estridulação (Boon et al., 2009), 
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Segundo Christy & Wada (2015), a exceção notável dos caranguejos fantasma e cham-

marés e sua percepção de sinais sísmicos via órgãos cordontais (Salmon, 1983a), muito pouco 

se sabe sobre como os sinais nessa modalidade são percebidos (pêlos sensoriais e estatocistos 

são possibilidades), ou mesmo, sobre seu possível papel no comportamento de corte na 

maioria das espécies (Popper et al., 2001; Clayton, 2008; Taylor & Patek, 2010). 

 No entanto, Christy & Wada (2015) sugerem que a pesquisa neste campo desacelerou 

substancialmente nos últimos anos (resumido por Popper et al., 2001). Também Staaterman et 

al. (2011) consideram que em comparação com a extensa literatura sobre comportamentos 

acústicos em outros taxa marinhos, como os cetáceos, poucas investigações exploraram a 

comunicação acústica entre os invertebrados bentônicos, particularmente os crustáceos 

bentônicos. 

 

3.1.6 Comportamentos Reprodutivos 

Segundo Di Benedetto & Masunari (2009) nas espécies de Uca a periodicidade 

reprodutiva é amplamente diversificada. Certas espécies se reproduzem o ano todo, outras em 

uma ou mais estações do ano e ainda outras, em uma estação específica (geralmente na 

primavera). Os Brachyura da região tropical geralmente se reproduzem continuamente devido 

à estabilidade das variáveis abióticas (Emmerson, 1994; Negreiros-Fransozo et al., 2002). O 

período reprodutivo é definido como o intervalo de tempo no qual as fêmeas ovígeras são 

encontradas na população (Cobo, et al., 2002). 

 Existem trabalhos relevantes sobre os chama-marés em termos de sua seleção sexual, 

display, e comportamento de corte (ver Rosenberg, 2001 para revisão). Os comportamentos 

relacionados à biologia sexual, no entanto, são de observação demorada e se desenvolvem em 

consonância com ciclos, que podem exigir períodos de observação maiores do que aqueles 

aqui envolvidos. 

 Crane (1975) e Christy & Salmon (1984) consideram como características 

importantes, associadas à reprodução das espécies de Uca, as mudanças de cores e o local 

onde o acasalamento ocorre e a existência de padrões de display visuais e acústicos espécie-

específicos e o acasalamento propriamente dito. 

 

3.1.6.1 Mudanças de cor 

Em observações de campo, foi possível notar que alguns machos de ambas as espécies 

sofrem alterações de cor no decorrer do ano. Apesar de naturalmente terem sua coloração 
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escondida pela lama, machos em display realmente expõem algumas regiões do corpo mais 

brilhantes. 

Segundo Crane (1953), machos adultos em corte, em contraste com outros machos e, 

claro, com as fêmeas e jovens, mudam de cor diariamente após a exposição à luz solar, sendo 

necessário um curto período de tempo de exposição - de alguns minutos a uma hora ou mais. 

O caranguejo não se exibe vigorosamente e completamente até que a cor completa de corte 

seja assumida, a ornamentação de corte sendo sempre mais brilhante do que qualquer outra 

fase encontrada na mesma espécie. 

 
3.1.6.4 Corte 

Observações de campo mostraram que em ambas as espécies estudadas os machos 

apresentavam um tamanho maior. 

Segundo Crane (1975), as fêmeas de Uca são quase sempre menores nas dimensões de 

sua carapaça que os machos da mesma espécie, e geralmente também menores do que muitos 

dos machos em exibição na parte efetivamente reprodutiva de uma população. As fêmeas com 

menos de dois terços do tamanho máximo do sexo feminino conhecidos em uma espécie, por 

vezes carregam os ovos, sendo o abdômen, aparentemente, sempre de amplitude do da femea 

adulta antes de fazê-lo. Pequenas, fêmeas imaturas são ocasionalmente cortejadas 

vigorosamente por machos maduros, geralmente com “alimentação”, e os pequenos machos 

com os maiores quelípodos de proporções menores às vezes tentam acasalar, aparentemente 

sem sucesso. 

 A corte é iniciada pelo macho e consiste em determinados movimentos da quela 

conhecidos como acenar (wave, beckoning). 

 As exibições visuais de corte e de defesa do território são chamadas de acenos e são 

caracterizadas pelo movimento do quelípode maior, sendo o comportamento social mais 

característico do grupo (Zeil & Hemmi, 2006) e um óbvio sinal visual (How et al., 2007). O 

movimento de aceno pode ser dividido basicamente em três momentos distintos: movimento 

ascendente, ápice do aceno e movimento descendente. No entanto, entre as espécies de Uca 

existe uma ampla variação na forma como esses acenos são realizados (Crane, 1975), 

principalmente em relação à velocidade e a trajetória do movimento (Perez et al., 2012). 

 Crane (1957) classificou os chama-marés em dois grupos considerando seus padrões 

de display visual (aceno): as espécies de fronte estreita, com displays verticais e as formas de 

fronte larga, com displays laterais mais complexos.  
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 O aceno do quelípodo maior dos machos e outras formas de display foram descritos 

por muitos autores (Altevogt, 1957, Altevogt, 1957a, 1959, Crane, 1957, 1958, von Hagen, 

1962, Pearse, 1914, Peters, 1955,, 1965). Salmon e Atsaides (1968b) descreveram diferenças 

entre os displays de U. virens e seus outras espécies próximas (U. longisignalis, M. rapax, U. 

burgersi) encontradas nos Estados Unidos. 

 O aceno de ambas as espécies foi descrito em Crane (1975): 

i. O aceno em U. maracoani 

Em baixas intensidades o aceno é lateral linear, o quelípodo sendo distendido 

obliquamente para cima e para fora, em seguida, retorna diretamente para a posição, sem 

pausa e sem movimento circular. Em alta intensidade, o quelípodo sendo levantado acima do 

corpo, os dedos apontando para cima, e os círculos repetidos são descritos no ar, a figura 

sendo plana e paralela ao solo, em vez de os círculos obliquamente verticais usuais em acenos 

circulares laterais. Nos demais características, a exibição de baixa e alta intensidades são 

semelhantes: dactilo principal é mantido amplamente separado do pólex em todo; o quelípodo 

menor faz um movimento sincronizado com cada aceno; o corpo é erguido acima do solo nas 

pernas ambulatórias estendidas ao longo de uma série; um ou mais ambulatórias de cada lado 

são entretanto levantadas em acenos típicos da perna, talvez, auxiliar no equilíbrio. Durante a 

exibição do caranguejo também muitas vezes faz alguns passos de um lado para outro. 

Acenos de baixa intensidade é a uma taxa de cerca de 1 aceno a cada vários segundos; na 

intensidade alta cada aceno é completado em cerca de 1,0 a 1,5 segundos. 

 

ii. O aceno em M. rapax 

 

Aceno lateral, fracamente circular em baixas intensidades, frequentemente pratiamente 

linear. Espasmos sempre presentes, tanto na subida como na descida do quelípodo maior, 

mais numeroso na subida que em qualque outra espécie do gênero, e altamente variável, 

independente da localidade geográfica. Os espasmos variam entre 6 e 34 na descida e entre 2 

de 8 na subida, tendo chegado a 42 em baixa intensidade (Rio de Janeiro, BR). 

Considendo que as descrições dos acenos são, em geral, de difícil entendimento e que 

notamos uma variaribilidade grande de subtipos dentre estes descritos pela autora em nossas 

observações. Apresentamos a seguir uma tipologia pictórica para os acenos por nós 

observados nas duas espécies: 
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iii. Acenos em U. maracoani  

Foram registadas quatro subtipos de aceno em U. maracoani (Fig. 18 – 21). Os dois 

primeiros (lateral linear e lateral semi-flexionado), sempre encontrados em displays de baixa 

intensidade ou acompanhando o forrageio. O terceiro (oblíquo) podendo ser encontrado tanto 

em baixa como em alta intensidade. O quarto (cíclico) somente em displays de alta 

intensidade. 

 

 
Figura 18. Vista da sequência do aceno lateral linear 

 

 
Figura 19. Vista da sequência do aceno lateral semi-flexionado 

 

 
Figura 20. Vista da sequência do aceno oblíquo 

 

 
Figura 21. Vista da sequência do aceno cíclico 

 
 

iv. Acenos em M. rapax 

Foram registadas três subtipos de aceno em M. rapax (Fig. 22 – 24). Os dois primeiros 

(lateral-circular e circular flexionado), sempre encontrados em displays de baixa intensidade 
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ou acompanhando o forrageio. O terceiro (circular) podendo ser encontrado tanto em baixa 

como em alta intensidade. 

 

 

O aceno pode ser acompanhado por outros componentes como o elevar de corpo 

(ELE), aceno de quelípodo menor (AQ), aceno de pernas ambulatórias (Aper) e 

movimentos de “vai e vem” (dançar). A inclusão dos componentes se dá à medida que o 

display aumenta de intensidade. Esses movimentos permitem a exibição das partes brilhantes 

e coloridas do corpo do animal. 

 Gordon (1958) observou que algumas espécies de Uca são capazes de sincronizar seu 

aceno. Observamos que M. rapax pode formar disposição de leks nas área mais baixas da 

zona entremarés e sincronizar acenos de jovens machos. 

 

3.1.6.5 Cópula 

Não foi registrado, neste trabalho, nenhum caso de cópula a superfície, mas somente 

algumas tentativas, que foram rejeitadas por femeas não aquiescentes.  

É importante destacar que não se espera observar cópula na superfície na espécie 

Minuca rapax, por se tratar de uma espécie de fronte largar conforme descrita por Crane 

(1975). 

 
Figura 22. Vista da sequência do aceno lateral-circular 

 

Figura 23.  Vista da sequência do aceno circular flexionado 

 

Figura 24.  Vista da sequência do aceno circular 
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Crane (1957) descreve o comportamento conforme se segue: “Em cada caso, foi 

precedido primeiro pela elaborada exibição do macho, e depois por acariciamento mútuo. O 

quelípodo maior não participa da cópula. Pensa-se que, na maioria dos casos, o acasalamento 

ocorre normalmente no subsolo, mas quando uma fêmea se torna aquiescente na entrada de 

sua galeria, que geralmente é muito pequena para um macho entrar, ele induz a se acasalar. 

Quando possível, porém, ele a conduz, por meio de um display, para segui-lo pela galeria 

dele. Mesmo no auge da estação de reprodução, os machos são bem sucedidos em apenas uma 

fração muito pequena de acasalamentos, e só depois de um display prolongado e muito 

interrompido, que às vezes é prolongada durante um período do dia”. 

 

 

a) Diferenças Interespecíficas 

Em observações de campo, foi possível notar que alguns machos de U. maracoani, 

exibem colorações laranja mais forte, enquanto que, M. rapax fica com a região dorsal da 

carapaça com coloração “verde azinabre”. 

Quanto aos tipos de acenos, M. rapax apresenta uma maior diversidade, porém U. 

maracoani agrega um maior número de componentes ao seu displays de alta intensidade, tais 

como dançar. 

A frequência e o tempo desses comportamentos necessitam de pesquisas e registros de 

mais longo prazo.  Apenas considerando o período de observação deste trabalho encontramos 

diferenças significativas na frequência e no tempo dedicado a comportamentos reprodutivos 

entre U. maracoani e M. rapax. (FMc♂>FRx♂=4,742, Tk=2,634, P<0,0001; TMc♂>TRx♂=3,896, 

Tk=2,634, P>0,001)  (Fig.25a e 25b). É provável que U. maracoani na época das observações 

e filmagem de campo estivesse na época de reprodução. 

 

b) Diferenças entre sexos 

Não foram elecados comportamentos reprodutivos de destaque nas fêmeas. Estas 

agiam mais como audiência aos displays dos machos. Portanto, as frequências e tempos 

observados são resultado deste contexto. 
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(a)  

 

(b) 

Figura 25. Comportamentos Reprodutivos em U. maracoani (Mc) e M. rapax (Rx): (a) frequências e (b) tempos 

gastos. 

 

 
 

3.1.7 Comportamentos Agonísticos 

 Schone (1968) ao definir o termo "agonístico" incluiu, de modo operacional, o 

comportamento agressivo e defensivo e todos os graus de formas intermediárias. Isso é 

"comportamento agressivo", como quando um animal se aproxima de outro em uma atitude 

de ataque ou "comportamento defensivo", como quando se defende ou se é vítima ou evade 

do ataque. A concepção geral deste autor foi aqui mantida. 

Exibições agressivas raramente consistem em um único padrão de ação realizado em 

uma intensidade típica (Morris, 1957). Em vez disso, em muitas espécies, a magnitude dos 

vários componentes da postura de exibição é continuamente variável em uma ampla faixa. 

 O segundo componente principal da visão etológica tradicional é que as exibições 

agressivas servem como um substituto para a luta, uma maneira alternativa e menos perigosa 

de avaliar a superioridade agressiva (Tinbergen, 1951). Dada a associação empírica entre 

comportamento de exibição e motivação agressiva, segue-se que o significado funcional de 
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exibições complexas e graduadas (escalonadas) reside em fornecer informações a um 

oponente sobre o estado agressivo interno do animal que exibe. 

 Vários componentes de ameaça e intimidação foram registrados neste trabalho: 

Realizar Investida sem projeção de quela (ISQ), Realizar Investida (INV), Realizar Estocada 

(EST), Ficar em posição de luta (PL) ("Downpoint" Crane, 1975), Arco frontal (AF). 

  Alguns componentes são claramente comportamento de defesa: Exibição de quela 

(EQ), Quelípodos paralelos (QP), Quelípodo levantado (QL), Pernas para cima (PC), Ficar 

de costas (COS), Fugir/Ser perseguido(a) (F), Esquivar-se (EV). 

Segundo Crane (1967), a evolução de qualquer padrão de comportamento social é resultado 

de uma variedade de fontes. As sequências claramente são formadas de componentes de 

padrões comportamentos alimentares, limpeza, luta, entre outros, que resultam em 

comportamentos dislocados que, no entanto, funcionam. Esses recebem modificações que os 

fazem mais conspícuos e exagerados (ritualizados) e se tornam um sinal de comunicação. 

As relações agonísticas ocorrem principalmente entre machos da mesma espécie. 

Desse modo, os chama-marés machos primeiro agitam sua quela para mostrar seu tamanho e 

poder (Booksmythe et al., 2010). Em seguida, podem ocorrer interações mais agressivas, 

incluindo encostar e empurrar a quela do oponente, cruzar e segurar quelas, e suspender e 

arremeçar o oponente. 

 Segundo Crane (1941), as lutas de fato ocorrem apenas nas ocasiões relativamente 

raras em que a ameaça falha. 

 Neste trabalho os componentes de luta de fato, apesar de raros, foram observados para 

as duas espécies: 

i. Luta em U. maracoani 

Os machos de U. maracoani, frequentemente exibem a quela , como sinal de ameaça 

geralmente a macho da mesma espécie. Em seguida, caso o oponente ignore, ele fica em 

posição de luta, a qual foi denominada por Crane (1975) de “apontar para baixo” 

(downpoint). Os animais medem as quelas (luta 1), esfregam (luta 2). Podendo, um dos dois 

animais se retirar em submissão, ou partir para luta mais intensa, onde as quelas são cruzadas 

e o animal pode ser arremeçado. 

O cruzamento de pernas ambulatórias (CPer) também pode ocorrer, quando os 

dactilos das pernas engancham as pernas do oponente.  
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ii. Luta em U.rapax 

 
Assim como em U. maracoani, ocorrem ameaças e advertências, porém as agressões 

como cotoveladas e estocadas são mais frequentes. A luta tem geralmente maior número de 

componentes intermediários, entre “o encostar as quelas” (luta1) e o “arremeço” (luta 5).  

 

a) Diferenças Interespecíficas 

Em observações de campo, foi possível notar que machos de M. rapax realizam 

investidas e estocadas contra machos e femeas de ambas as espécies. 

A frequência e o tempo desses comportamentos necessitam de pesquisas e registros de 

mais longo prazo.  Apenas considerando o período de observação deste trabalho não 

encontramos diferenças significativas na frequência e no tempo dedicado a comportamentos 

agonísticos entre U. maracoani e M. rapax. (FMc♂>FRx♂=0,809, Tk=2,634, P=0,850; 

TMc♂>TRx♂=0,379, Tk=2,634, P=0,981)  (Fig.26a e 26b). 

 
(a)

 

 

 

(b) 

Figura 26. Comportamentos Agonísticos em U. maracoani (Mc) e M. rapax (Rx): (a) frequências e (b) tempos 

gastos. 
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c) Diferenças entre sexos 

As fêmeas se envolvem com menor frequência em disputas agonísticas. Em alguns 

casos, com outras fêmeas ou com machos jovens pela posse da galeria. Mas, em grande parte 

dos casos, como reação defensiva a machos que tentam acasalar ou dislocá-las do território. 

Não foram detectadas diferenças na frequência ou no tempo utilizado em comportamentos 

agonísticos entre machos e fêmeas da mesma espécie. 

 

 

3.1.8 Comportamentos de Grooming 

Muitas espécies de crustáceos decápodes gastam um tempo considerável envolvidos 

no grooming ou limpeza. Estas espécies têm uma variedade de estruturas e comportamentos 

que funcionam para evitar a incrustação do corpo por epizoitas e detritos particulados. 

Durante o grooming, o decapoda raspa seu exoesqueleto com tufos de cerdas serrilhadas e 

multidenticuladas. Estruturas sensoriais e respiratórias vitais, como antênulas, antenas, e 

brânquias, são as mais frequentemente manipuladas. Em algumas espécies, há acessos 

prolongados de grooming em que a carapaça e o abdômen são cuidadosamente escovados e 

esfregados (Bauer, 1981). 

 Nas espécies de Uca estudadas, os comportamentos de grooming mais comuns foram: 

Limpar o pedúnculo ocelar com os palpos maxilares, Limpar a quela hipertrofiada com o 

quelípodo menor, Limpar as pernas ambulatórias, Limpar os palpos com o quelípodo 

menor. Em menor frequência ocorreram: Limpar a carapaça com quelípodo menor e, Limpar 

pedúnculo ocelar com o quelípodo menor. E o mais raro de todos foi banhar-se (Fig. 26). 

 A limpeza era frequente durante as atividades de manutenção da galeria. A cada vez 

que o animal visitava sua galeria, normalmente com a câmara contendo sedimento úmido, os 

pedúnculos ocelares ficavam sujos de lama. Os pendúnculos eram constantemente limpos 

através de um movimento rápido, em que o animal coloca o endopodito do terceiro maxípodo 

sobre a cavidade orbital, e então os ocelos movem-se para o lado e para cima, enquanto a 

lama é removida.  

 A limpeza das pernas ambulatórias também esteve relacionada às atividades de 

manutenção, o animal ao sair da galeria tinha grumos de sedimento e bolhas de água e 

gordura aderidos entre as pernas. As pernas eram esfregadas entre si na tentativa de retirar a 

bolha de sujeira. 

 A limpeza dos palpos era feita com frequência durante o forrageio. 
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Segundo Schone (1956), essas limpezas são comuns em caranguejos que habitam 

planícies lodosas. 

 

 

(a)  

  

(b) (c) 

Figura 27. (a) Limpeza dos pedúnculos ocelares com o terceiro maxilípodo, (b) Limpeza da quela hipertrofiada, 

(c) Limpeza de palpos com o quelípodo. 

 

a) Diferenças Interespecíficas 

O grooming foi observado com mais frequência em U. maracoani do que em M. 

rapax, embora esta diferença não tenha sido estatisticamente significativa (FMc♂>FRx♂=2,599, 

Tk=2,634, P=0,059). Alguns M. rapax macho, no entanto, passaram todo o período de 

amostragem na tentativa de se limpar de algum parasito, que lhe causava irritação no corpo 

(coceira) (TRx♂>TMc ♂=2,876, Tk=2,634, P<0,027). 

A diferença entre a frequência e o tempo de grooming entre as femeas de M. rapax e 

U. maracoani não foi significativa (Fig. 27a, 27b). 
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(a)  

 

 

(b)  

Figura 28. Grooming em U. maracoani (Mc) e M. rapax (Rx): (a) frequências e (b) tempos gastos. 

 

U. maracoani costuma executar a limpeza do pendúculo ocelar usando os palpos, 

enquanto M. rapax o faz, com menos frequência e usa também o quelípodo menor. A limpeza 

das pernas ambulatórias e dos palpos foi registrada principalmente em M. rapax. O porte 

menor do animal contribuía para a fixação de bolhas de lama e água entre as pernas dos 

animais desta espécie. A obstrução dos palpos, por outro lado, deve estar relacionada às 

diferenças, relatadas no tópico alimentação, existente entre os aparelhos tróficos das espécies. 

A limpeza da quela hipertrofiada é realizada com o quelípodo menor, nos machos e o 

animal pode dedicar longos tempo a essa atividade. Esta nos pareceu estar associada a um 

display de ameaça ou desafia a outro animal macho. 

b) Diferenças entre sexos 

 Os machos realizam limpeza da quela hipertrofiada com o quelípodo menor. Em M. 

rapax macho, o animal pode dedicar longos tempo a essa atividade. No geral, esta pode estar 

associada à seleção de sexual de machos mais brilhantes, mas em M. rapax, esta nos pareceu 

associada a um display de ameaça ou desafio a outro animal macho. 
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Demonstrar que os atos comportamentais de duas espécies de Uca sp., que suas 

distribuições sobrepostas na zona entremarés são qualitativa e quantitativamente diferentes, as 

permitindo partilhar o nicho ecológico. 

 

 

4 CONCLUSÕES 

Um etograma descritivo e quantitativo detalhado foi estabelecido para o gênero com 

base nas duas espécies propostas, M. rapax e U. maracoani, em condições de vida livre. 

As características eco-etológicas marcantes deste grupo são quase que exclusiva e 

facilmente identificáveis: estreita relação com o habitat bentônico na zona entremarés, 

construção e utilização de galerias quase sempre individuais, as quais são objeto de disputa 

territorial, e cortejamento masculino, muitas vezes com formação de arenas. 

Foram registrados 95 comportamentos-resposta agrupados em 08 categorias para 

machos e fêmeas, sendo que U. maracoani  apresentou um maior número  do que M. rapax. 

Os dados descritivos dos animais se assemelharam aos já descritos na literatura, porém 

foram acrescidos novos comportamentos. Em relação ao comportamento de display 

reprodutivo foi possível detalhar novos subtipos, que diferenciam uma espécie da outra.  

A caracterização dos padrões comportamentais como o alimentar, motor, reprodutivo, 

etc. de uma espécie é ferramenta fundamental como auxílio à gestão de um recurso ecológico, 

particularmente, por sua importância ecológica na cadeia alimentar dos ecossistemas dos 

manguezais. 

Na maioria dos estudos informações detalhadas do comportamento global e da 

alocação de tempo está ausente, o que torna difícil estabelecer relação causal entre as 

estratégias alimentares, as arquiteturas das galerias e a ecologia geral. Utilizando o etograma, 

foi possível obter o orçamento em temos de frequência e tempo de cada espécie. As espécies 

aplicaram a maior parte de seu tempo em atividades de deslocamento e alimentação. A 

investigação funcional das espécies através da quantificação dos comportamentos forneceu 

dados sobre como ocorre a partilha de seus nichos alimentares, reprodutivos e territorial, entre 

outros. 

É certo que outros comportamentos, no entanto, ainda restam a serem registrados e 

quantificados. Sendo necessário, para tal, aprofundar as análises dos etogramas com 

observações de condutas nos demais períodos e estações do ano, de animais em estados 

reprodutivos e de desenvolvimento diversos e bem definidos. Isso permitirá o melhor 
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entendimento dos padrões gerais de comportamento em relação à filogenia do grupo, 

principalmente porque conhecemos muito pouco sobre as afinidades entre as espécies ou suas 

tendências evolutivas passadas. 
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V Atividade Circanual de espécies do gênero 

Uca (lato sensu) 

 

 

 

 Fotografia 4- Casal de Uca maracoani durante a baixamar, no rio Curuperé (2013) 
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1 INTRODUÇÃO 

Segundo Naylor (1988), os padrões de comportamento de animais sésseis e móveis de 

zonas entremarés freqüentemente consistem de seqüências rítmicas de movimentos, os quais 

são correlacionados com variáveis ambientais de periodicidade diária ou com a maré. Muitos 

desses ritmos são dirigidos somente por variáveis ambientais e, portanto, são respostas, mas 

outros ocorrem livremente em condições constantes sob o controle de “marca-passos 

fisiológicos” internos. Estes últimos são freqüentemente expressos por periodicidades que se 

aproximam daquelas definidas para variáveis geofísicas, por exemplo, ritmos circamarés, 

circadianos e circa-semilunares. 

Os chama-marés ocupam um papel importante na ecologia de manguezais e são bons 

indicadores ambientais, uma vez que são sensíveis a contaminantes ambientais. Suas 

densidades populacionais são exemplo da alta produtividade dos pântanos costeiros. Autores 

como McCraith et al. (2003) descrevem ambientes com grande densidades de galerias entre 

40 e 300 galerias por m
2
 e produção estimada em 29 g/m

2 
de peso seco para North Inlet (SC) 

(Krebs et al. 1974).  

A partir de 1950, estes animais tornaram-se objetos-chave em pesquisas de ritmos 

biológicos e comportamento, dentre as quais podemos destacar: i) a influência dos ritmos 

circadianos (Abramowitz, 1937; Brown & Webb, 1949; Webb, 1950; Brown & Stephens, 

1951), ii) a influência dos ritmos circamarés (Brown et al., 1953; Fingerman, 1956); iii) a 

dispersão de melanina nas espécies; iv) os mecanismos envolvidos nos ritmos circadianos e 

circamarés (Brown et al., 1954a, b, c; Palmer, 1973, 1988, 1989a, b, 1991 e Barnwell, 1966, 

1968); v) a descrição das atividades e fases de comportamento (Crane,1958); vi) os padrões 

de display visual e acústico (Salmon, 1962; Salmon, 1965; Salmon, 1967; Salmon & 

Atsaides, 1968; Hyatt, 1977 e von Hagen, 1983, 1984); vii) a relação entre o ritmo lunar e as 

atividades, comportamento de cortejo e de construção de galeria de espécies tropicais de ucas 

(Zucker, 1978); viii) o significado adaptativo do ritmo semilunar de atividade de cortejo e de 

liberação de larvas (Christy, 1978, 1982a; Wheeler, 1978 e Bergin, 1981). 

Esses animais exibem ritmo endógeno claramente sincrônico com os ritmos 

ambientais, visto que caranguejos que ocupam as áreas mais altas da zona entremarés, se 

recolhem às suas galerias em antecipação à chegada da água no nível em que se encontram ou 

da diminuição da luz.  
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Crane (1958) demonstrou que caranguejos U. maracoani mantidos em cativeiro, 

afastados das condições naturais do ritmo das marés, continuam a exibir a sequência habitual 

de comportamentos de acordo com o mesmo horário dos seus congêneres em liberdade.  

Em muita regiões temperadas, o ciclo anual das ucas conta com um período de 

hibernação em que os animais permanecem debaixo do lodo. No início da primavera (abril), 

os animais surgem à superfície, podendo iniciar pouco depois o cortejamento e o 

acasalamento, que se prolonga até ao início de agosto (Hagen, 1962). No outono (setembro), a 

atividade dominante passa a ser a alimentação e a partir de meados do mês, esses animais 

tornam-se novamente inativos. A variação da temperatura ao longo do ano é uma 

condicionante deste ciclo, embora provavelmente não seja o único. 

 Em condições equatoriais, porém, esses ritmos não são bem conhecidos. Nesta 

pesquisa utilizamos dados obtidos de filmagens de galerias e animais, como indicadores para 

obter o ritmo de atividade anual de duas espécies do gênero Uca, M. rapax e U. maracoani. 

 

 

2 Métodos 

2.1 Registro da Atividade em Campo 

 A atividade de cada espécie de Uca, considerando ambos os sexos, em relação ao ciclo 

anual, foi quantificada pela contagem de animais ativos (machos e fêmeas) de cada espécie e 

do número de aberturas de galerias em dezoito quadrados (0,25 m
2
) durante a baixamar em 

intervalos de observação bimensais (Figura 29a). 

 

Figura 29. Fotografia de quadrado (a) filmado em campo e (b) sob análise em laboratório. 
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 As estações de coleta foram visitadas, enquanto descobertas em dois períodos diários, 

na maré vazante e na enchente, sendo do mesmo modo que para os etogramas utilizada a 

previsão da DHN (Ilha dos Guarás/ 2014 e 2015). 

 A quantificação das atividades foi realizada usando filmadora digital full HD, com 

zoom ótico de até 70 vezes e zoom digital de até 320 vezes. Para o registro, o observador ao 

chegar no local (Estações 1 – 4), permanecia durante no mínimo quinze minutos, antes do 

início da filmagem (tempo de habituação), realizada por pelo menos 150 minutos. 

 

2.2 Análise em Laboratório 

 A análise das imagens filmadas em cada estação de coleta (Est. 1 – 4) foram 

analisadas nas seguintes etapas: 

 Etapa 1: O clipe foi inicialmente inspecionado em player digital para identificação das 

espécies que permaneciam na área (0,25 m
2
) durante a duração do clipe. 

 Etapa 2: O clipe foi inspecionado em computador PC, utilizando o software Tracker 

(versão 4.0), que permitiu realizar contagens e medidas de animais e aberturas de galerias 

presentes na área delimitada em campo (correspondente a um quadrado de 0,25 m
2
). O 

número total de animais de cada espécie, de machos e fêmeas presentes em cada quadrado foi 

quantificado. Do mesmo modo, foi contabilizado o número de aberturas de galerias, sendo o 

tamanho das aberturas medido e classificado em três categorias: (i) Pequenas (P), de até 10 

mm; (ii) Médias (M), acima de 10 mm e até 25 mm; e (iii) Grandes (G), maiores que 25 mm 

(Figura 8b). 

 

2.3 Análise Estatística dos Dados 

A partir das imagens geradas, foi determinado o número de animais ativos de cada 

espécie e a proporção de machos e fêmeas, por mês de observação e período do ano (chuvoso 

e seco) para cada estação de coleta. 

 Para detectar possíveis diferenças nos padrões de atividade das espécies entre estações 

de observação, níveis de maré e meses do ano. Foi utilizada a soma das observações de 

indivíduos de ambos os sexos. 

Uma vez que os dados não seguiram os pressupostos para a realização de uma 

ANOVA, o teste de Kruskal-Wallis foi usado, seguido de um teste a posteriori de 
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comparações múltiplas de Steel-Dwass-Critchlow-Fligner entre cada grupo (Hollander and 

Wolfe, 1999). Todas as diferenças foram consideradas significativas se p <0.05. 

 

 

3 Resultados e Discussão 

3.1 Dados abióticos 

 As marés locais são semidiurnas, com amplitude máxima de maré de cerca de 5,5 me 

um mínimo de -0,3m (DHN, 2016). A vegetação de mangue desta área é dominada por 

Rhizophora mangle L. Também são importantes as espécies Avicennia germinans L., 

Laguncularia racemosa Gaerth e Conocarpus erectum L .. Encontramos as previsões de maré 

para Guará, publicadas pelo Departamento Nacional de Hidrografia (DHN) ) Para ser preciso 

dentro de ± 20 min do tempo real de maré alta e baixa no manguezal Curuperé. As amplitudes 

das marés foram consistentemente precisas também, embora ventos fortes e chuvas associadas 

a tempestades causassem discrepâncias ocasionais 

Como esperado para a área equatorial, as temperaturas do ar, da água e do sedimento 

mostraram variações pequenas da variação. Outubro é o mês mais quente, com temperatura 

média de cerca de 27,4 ° C, enquanto março apresenta temperaturas mais suaves (25,9 ° C) 

(Fig. 3) (Climate-data.org, 2016). A temperatura da água no Curuperé durante as marés baixas 

variou de 26ºC (Abril) a 31ºC (Outubro) e temperatura do sedimento de 25ºC (Abril) a 32ºC 

(Outubro). 

A salinidade da água apresentou fortes oscilações e variou entre 2,6 p.s.u. (Abril) às 35 

p.s.u (outubro), que seguiu a precipitação sazonal. A precipitação média anual é de 2766 mm. 

Em outubro, que é o mês mais seco do ano, a precipitação é de aproximadamente 21 mm. A 

maioria das precipitações cai em março, com uma média de 536 mm (Fig. 4). 

A área foi composta principalmente de silte, também argila e pequenas quantidades de 

areia muito fina. 

 

3.2 Atividade Annual de Uca maracoani e Minuca rapax 

 

Os resultados das contagens de animais ativos obtidos para Uca maracoani e Minuca 

rapax, considerando ambos os sexos, em relação ao ciclo anual, são apresentados nas 

Tabelas VI-VII. As contagens de tocas grandes e pequenas são mostradas nas Tabelas VIII-

IX. 
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Tabela VI 

Atividade de Uca maracoani (Latreille) (contagem de animais) no manguezal de Curuperé (Estado do Pará) 

durante o período de estudo (2014/2015) 

Mês N Minimo Maximo Media SD 

.Fevereiro 72 0,00 6,00 1,50 1,65 

Abril 72 0,00 6,00 1,08 1,60 

Junho 72 0,00 24,00 3,15 5,18 

Agosto 72 0,00 6,00 0,67 1,19 

Outubro 72 0,00 5,00 0,22 0,72 

Dezembro 72 0,00 24,00 1,33 3,25 

 

Tabela VII 

Atividade de Minuca rapax (Smith) (contagem de animais) no manguezal de  Curuperé (Estado do Pará) 

durante o período de estudo (2014/2015 

Mês N Minimo Maximo Média SD 

Fevereiro 72 0,00 4,00 0,74 1,25 

Abril 72 0,00 4,00 0,31 0,78 

Junho 72 0,00 8,00 1,15 1,67 

Agosto 72 0,00 1,00 0,11 0,32 

Outubro 72 0,00 2,00 0,08 0,33 

Dezembro 72 0,00 2,00 0,26 0,58 

 

 

Tabela VIII 

 Atividade de Uca maracoani (Latreille) (contagem de galerias grandes) no manguezal de  Curuperé (Estado do 

Pará) durante o período de estudo (2014/2015 

 

Mês N 
        

Minimo Maximo Média DP 

Fevereiro 72 0,00 3,00 0,47 0,84 

Abril 72 0,00 2,00 0,24 0,57 

Junho 72 0,00 24,00 1,68 3,61 

Agosto 72 0,00 4,00 0,25 0,71 

Outubro 72 0,00 2,00 0,11 0,36 

Dezembro 72 0,00 8,00 1,13 1,65 
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Tabela IX 

Atividade de Minuca rapax (Smith)  (contagem de galerias pequenas) no manguezal de  Curuperé (Estado do 

Pará) durante o período de estudo (2014/2015 

Month N         Minimo Maximo Média DP 

Fevereiro 
72 0,00 160,00 16,64 23,26 

Abril 
72 0,00 70,00 16,57 18,80 

Junho 
72 1,00 288,00 42,86 58,35 

Agosto 
72 0,00 38,00 9,68 8,87 

Outubro 
72 0,00 49,00 8,03 7,45 

Dezembro 
72 0,00 49,00 11,94 11,96 

 

 

Atividade animal em ambas as espécies foram mais elevadas em junho (3.15 ± 5.18 

para Uca maracoani e 1.15 ± 1.67 para Minuca rapax). Os valores mais baixos foram 

encontrados em Outubro, 0.22 ± 0.072 para Uca maracoani e 0.08 ± 0.33 para Minuca rapax. 

(Tables 10-11). As contagens de galerias seguiram a mesma tendência das contagens de 

animais, para U. maracoani (1.68 ± 3.61, em junho e0.11 ± 0.36, para outubro) e mais altas 

para M. rapax (42.86 ± 58.35 para outubro e 8.03 ± 7.45 para junho). 

Diferenças significativas entre a atividade de Uca aracoani em diferentes periodos 

(Kruskal-Wallis, p < 0.05) e os resultados obtidos para o teste de Steel-Dwass-Critchlow-

Fligner‟s são apresentados nas Tabelas 10 e 11, para contagens de animais e galerias, 

respectivamente. Nas tabelas XII e XIII são apresentados os resultados das atividades de M. 

rapax em diferentes períodos (Kruskal-Wallis, p < 0.05) e os resultados obtidos para o teste 

de Steel-Dwass-Critchlow-Fligner, contagens de animais e aberturas de galerias, 

respectivamente. 

 

Tabela X 

Resultado do teste de Kruskal-Wallis  para  U. maracoani (contagem de animais)seguida do teste de Steel-

Dwass-Critchlow-Fligner test (S-D-C-F) para comparações múltiplas entre meses 

Kruskal-Wallis K DF P Significancia 

 46,695 5 < 0,0001 Sim 
 

Frequencia 
Soma 
Ordenada 

Media 
Ordenada 

Comparações 
Multiplas S-D-CF 

Fevereiro 72 18693,00 259,63     C 

Abril 72 15721,00 218,35          B    C 

Junho 72 18660,50 259,17                 C 

Agosto 72 14272,50 198,23          B 

Outubro 72 11109,00 154,29   A 

Dezembro 72 15072,00 209,33                  B    C 

Total 432    
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Tabela XI 

 Resultado do teste de Kruskal-Wallis para  U. maracoani (contagem de galerias) seguida do teste de Steel-

Dwass-Critchlow-Fligner test (S-D-C-F) para comparações múltiplas entre meses 

Kruskal-Wallis K DF P Significancia 

 46,695 5 < 0,0001 Sim 
 

Frequencia 
Soma 
Ordenada 

Media 
Ordenada 

Comparações 
Multiplas S-D-CF 

Fevereiro 72 15695,00 217,99          B     C 

Abril 72 13739,50 190,83  A      B 

Junho 72 18833,00 261,57                  C 

Agosto 72 13450,00 186,81  A      B 

Outubro 72 12637,50 175,52  A 

Dezembro 72 19173,00 266,29                  C 

Total 432    

 

 

Tabela XII 

Resultado do teste de Kruskal-Wallis para M.rapax (contagem de animais) seguido do teste de Steel-Dwass-

Critchlow-Fligner test (S-D-C-F) para comparações múltiplas entre meses 

Kruskal-Wallis K DF P Significancia 

 46,695 5 < 0,0001 Sim 
 

Frequencia 
Soma 
Ordenada 

Media 
Ordenada 

Comparações 
Multiplas S-D-CF 

Fevereiro 72 17299,00 240,26         B    C 

Abril 72 14833,00 206,01   A   B 

Junho 72 19711,00 273,76               C 

Agosto 72 13632,00 189,33   A 

Outubro 72 13091,50 181,83   A 

Dezembro 72 14961,50 207,80   A    B 

Total 432    

 

Tabela XII  

Resultado do teste de Kruskal-Wallis para M.rapax (contagem de galerias) seguido do teste de Steel-Dwass-

Critchlow-Fligner test (S-D-C-F) para comparações múltiplas entre meses 

Kruskal-Wallis K DF P Significancia 

 46,695 5 < 0,0001 Sim 
 Frequenci

a 
Soma 

Ordenada 
Media 

Ordenada 
Comparações 

Multiplas S-D-CF 
Fevereiro 72 16390,00 227,64       A   B 

Abril 72 15156,50 210,51       A 

Junho 72 19572,50 271,84             B 

Agosto 72 14395,00 199,93       A 

Outubro 72 13350,00 185,42       A 

Dezembro 72 14664,00 203,67       A 

Total 432    
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 Na figura 30 constam os valores médios mensais para animais de cada observada 

juntamente com os dados das médias mensais de precipitação para Curuçá (PA). O ritmo de 

atividade de ambas as espécies seguiu as variações temporais da pluviosidade. 

 

 

Figura 30. Dados de U. maracoani (linha continua), de M. rapax (tracejada) e precipitação (barras) em Curuçá 

(Pará). Fonte: Estimativas de pluviosidade obtidas de Climate-Data.org 

 

 

Atividade annual na superfície 
 

Wolfrath (1993) mostrou que a variação da temperatura ao longo do ano é 

claramente um fator condicionante do ciclo de atividade anual em espécies de zonas 

temperadas. Este estudo, no entanto, indicou que em condições equatoriais, o principal 

fator é a precipitação. 

No início da estação chuvosa (dezembro) os animais mostram um aumento 

gradual da atividade na superfície do sedimento, com o aumento da precipitação (abril e 

maio), os animais diminuem consideravelmente suas atividades, mas ainda podem ser 

observados na estiagem seca durante a maré baixa. 

Os meses de junho e julho parecem fornecer as condições ideais para o aumento da 

atividade na superfície do sedimento, devido à diminuição das chuvas e provavelmente ao 

enriquecimento do sedimento ocorrido durante a estação chuvosa. Estes fatores contribuem 

para o pico de atividade observado para ambas as espécies. 

Durante os meses muito quentes e secos (agosto a novembro), a atividade dos animais 

na superfície é muito diminuída. M. rapax provavelmente realizada estivação em outubro. 

 De acordo com Crane (1958), os níveis de atividade nos ambientes entremarés são 

influenciados pela luminosidade, maré, temperatura, umidade na superfície do solo e 

precipitação. A atividade mais intensa ocorre em dias quentes e claros algumas horas antes e 

depois da maré baixa. Em condições adversas habitats extremamente secos, chuva, 

temperaturas desfavoráveis, submersão de habitat e escuridão, a atividade da população é 

suspenso e os indivíduos recuam e escodem-se nas galerias. 
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 Koch (2005) descreve o ciclo reprodutivo dessas espécies para Bragança, também no 

litoral do estado do Pará, mas com características climáticas bastante diferentes, uma vez que 

o período mais seco ocorre em agosto. Portanto, como o ciclo de atividade das espécies parece 

se ajustar às condições de chuvas locais, as outras características, como os períodos 

reprodutivo e de recrutamento, também devem ser diferentes. 

 No que diz respeito à contagem de galerias, Genoni (1991) mostrou que M. rapax 

pode cavar e defender mais de uma toca, o que parece estar relacionado com o número 

comparativamente maior de pequenas tocas encontradas. 

  Embora a contagem de galerias grandes subestime claramente a atividade de U. 

maracoani e a contagem de pequenas galerias para superestimar a atividade de M. rapax, 

ambas apresentam variações que se ajustam ao ciclo de chuvas local e conseqüentemente ao 

ciclo da espécie em questão. Portanto, o número de galerias está diretamente relacionado com 

as espécies e suas atividades. Desta forma, eles também apresentam um ciclo circanual. 

 

 

4 CONCLUSÃO 

 Esses resultados apontam um ciclo de atividade bastante diferenciado na região 

equatorial amazônica em relação às demais regiões temperadas, ou mesmo, tropicais.  A 

forte influência do ciclo pluvial parece interferir no ritmo de atividade desses animais durante 

os meses chuvosos (no caso fevereiro), enquanto que, no período mais seco, U. rapax 

provavelmente apresenta algum tipo de estivação. 

 O mês de junho, por outro lado, por se tratar de um período de transição apresenta 

condições adequadas para a atividade desses animais à superfície do sedimento. Isso pode 

estar relacionado a um clima mais brando e a um maior aporte de nutrientes disponibilizado 

no sedimento. 

A atividade dos caranguejos é condicionada simultaneamente por todos esses ritmos: 

nictemeral, de marés, lunar e anual. A forma de ação de cada um destes ainda não é conhecida 

com rigor. Porém, sabe-se que os caranguejos Uca possuem um relógio interno que permite 

ajustar o seu comportamento em função das variações do meio determinadas por aquela 

influência. 

Utilizamos uma técnica de gravação de vídeo para reconhecer as atividades anuais e 

documentamos um padrão rítmico em contagem de animais e de galerias para duas espécies 

de chama-marés na região equatorial. Os resultados mostram a viabilidade do vídeo para 
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monitoramento da atividade temporal de caranguejos em manguezais com difícil avaliação. 

Isso representa uma alternativa de método rápido e razoavelmente preciso e não-invasivo para 

estudos comportamentais e ecológicos de caranguejos. 
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VI Arquitetura das galerias de Uca maracoani 
(Latreille, 1802-1803) e Minuca rapax (Smith, 
1870) 
 

 

 Fotografia 5- Casal de Uca maracoani durante a baixamar, no rio Curuperé (2015) 
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1 INTRODUÇÃO 

Os sedimentos marinhos mostram uma organização em pequena escala altamente 

estruturada (Watling, 1989). Os microorganismos, meiofauna e macrofauna são os principais 

agentes produtores da matriz orgânica que liga o sedimento, secretam muco e produzem 

revestimento orgânico ou trilhas de muco nas paredes das galerias. 

Uma galeria pode ser uma escavação temporária feita por um organismo, enquanto ele 

realiza seu trajeto através do sedimento ou estabelece-se no substrato a partir da coluna de 

água, ou pode ser simplesmente linhas com muco para impedir que a parede ceda durante o 

curto intervalo de tempo que é ocupada (Jones & Jago, 1993). Em ambos os casos, a atividade 

da construção da galeria provavelmente terá um efeito substancial sobre a estrutura do 

sedimento, uma vez que a natureza coesiva da matriz é rompida (Jumars & Nowell, 1984) e a 

água intersticial é misturada (Aller et al., 1983; Thayer, 1983). Escavadores ativos e, portanto, 

particularmente em altas densidades podem aumentar as taxas de erosão e mobilidade de 

sedimento (Posey, 1987). 

Segundo Qureshi & Saher (2013), as galerias são importantes para os caranguejos 

chama-marés por uma série de funções, que lhes permite adotar uma existência semi-terrestre 

e evitar estresses ambientais, por meio de comportamento (Atkinson & Taylor, 1988). 

Caranguejos escavam galerias no sedimento, para evitar a ação excessiva das ondas e 

amenizar a ação de temperaturas quentes e frias no ambiente e evitar a dessecação (Hyatt & 

Salmon, 1979; Bertness & Miller, 1984; Lim & Diong, 2003). As galerias fornecem um 

refúgio contra predadores aéreos e terrestres durante os períodos de exposição e dos 

predadores aquáticos durante as inundações, a água para as necessidades fisiológicas, e 

também locais para a muda e reprodução (Hyatt & Salmon, 1979; Katz, 1980; Christy, 1982; 

Thurman de 1984; Bertness & Miller, 1984; Genoni, 1991; Lim & Diong, 2003; Lim, 2006; 

Milner et al, 2010, Smith & Miller 1973; Koga et al., 2001). 

Segundo Milner et al. (2010), as galerias são um recurso vital, e são também usadas 

durante a reprodução como sítio de acasalamento e incubação (Backwell & Passmore 1996). 

O território ao redor da galeria dos caranguejos chama-marés consiste de uma pequena área 

da superfície do sedimento que é utilizada, tanto como uma fonte de alimento (matéria 

orgânica depositada sobre o sedimento a cada maré alta), quanto como uma plataforma para 

os displays de acasalamento (Crane 1975). Territórios são, portanto, essenciais para a 

sobrevivência e reprodução em ambos os sexos. 



 

  

109 

As funções ecológicas do comportamento de escavação em ecossistemas têm recebido 

atenção crescente nas ultimas décadas. No entanto, as descrições do comportamento real de 

escavação não são freqüentes na literatura. Assim, segundo Grifhs & Suchanek (1991), é 

difícil estabelecer relação causal entre as estratégias alimentares, as arquiteturas das galerias e 

a ecologia geral. 

O registro e descrição do comportamento e a distribuição das atividades de Uca em 

relação ao ciclo de maré e anual, bem como, o levantamento de dados sobre a arquitetura das 

galerias dessas espécies podem ser relacionadas com suas atividades de escavação. O 

conhecimento detalhado do comportamento de Uca também pode fornecer uma visão sobre 

seus hábitos de forrageamento. Estudos sobre a morfologia de galerias do caranguejo são, no 

entanto, em menor numero se comparados aos estudos da sua fisiologia e dinâmica de 

populações. 

As descrições da arquitetura da galeria de algumas espécies de Uca foram realizadas 

por diversos autores (Braithwaite & Talbot, 1972; Katz, 1980, Lim & Diong, 2003 e De, 

2015), utilizando diferentes materiais para sua confecção. A identificação da arquitetura e 

morfologia da galeria pode ter aplicações relevantes no estudo de espécies simpátricas, a 

exemplo das espécies abordadas neste trabalho, Minuca rapax e Uca maracoani, que 

coexistem em alguns sítios, sendo difícil determinar que galeria pertence a cada espécie. 

 

 

2 MÉTODOS 

2.1 Trabalho de Campo 

Neste estudo, foram obtidos dados sobre a arquitetura das galerias de M. rapax e U. 

maracoani, a partir de moldes de parafina, que resultou na solução mais adequada para o 

ambiente e tipo de sedimento encontrado. 

 Foram consideradas para estudo galerias ativas, ou seja, aquelas com traços de 

atividade de caranguejo recente. As coletas fora realizadas em vários períodos de maré baixa 

de sizígia durante os meses chuvosos (março a junho de 2015) e secos (outubro a dezembro 

de 2015). 

 Indivíduos de cada uma das duas espécies foram observados em campo e as entradas 

de suas respectivas galerias foram marcadas com pequenas bandeiras com cores e números, 

de acordo com a espécie, sexo, tamanho e zona em que se encontravam. 
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 Uma solução de parafina liquefeita foi então cuidadosamente despejada até encher 

completamente a galeria. Após pelo menos 20 minutos de secagem, foram cuidadosamente 

escavadas por todos os lados na tentativa de se obter um material o mais íntegro possível. 

 

2.2 Análise em Laboratório 

 Os moldes resultantes foram fotografados com seus respectivos rótulos, sendo 

medidas as características morfométricas apresentadas na Figura 31 

 

Figura 31. Dados merísticos tomados nos moldes de galeria. 

 
 
 Com auxílio de um paquímetro (0,1 mm), foram tomados os seguintes dados 

merísticos: 

 Diâmetro de abertura da galeria (Фag) 

 Profundidade da galeria (Pfg) 

 Comprimento total da galeria - incluindo curvatura (Ccg) 

 Largura horizontal (Lhg) 

 Diâmetro da câmara (Фcam) 

O peso (Pg) e volume (Vg) da galeria também foram medidos com uma balança 

digital semi-analítica e por deslocamento de liquido, respectivamente.  

Sempre que o animal estava presente no molde, a largura da carapaça (Lcar) e o 

comprimento da quela (Cq), no caso de machos, foram medidos e o sexo do animal foi 

confirmado. 

 

 

 



 

  

111 

2.3 Análise Estatística dos Dados 

 Todos os dados descritivos são representados como media ± desvio padrão (dp). As 

diferenças estatísticas foram consideradas significativas quando P< 0,05. 

Os caranguejos capturados nos moldes foram correlacionados à sua galeria. O teste de 

correlação de Pearson foi utilizado para determinar as relações entre as variáveis 

morfométricas das galerias e o tamanho do animal, representado pela largura da carapaça 

(Lcar). 

 As diferenças entre estações de coleta (Est. 1 e Est. 4); estratos (inferior, médio e 

superior) e períodos sazonais (chuvoso e seco) foram testadas através de análises de variância 

de dois fatores. 

 Em todos os casos, os dados foram testados para normalidade e homogeneidade de 

variância antes da análise. O teste de comparação pareado de Tukey a posteriori foi realizado 

quando o efeito principal dos testes da ANOVA foram significativos para as variáveis 

medidas nos moldes em relação à estação, estrato e sazonalidade.  

 

 

3 RESULTADOS E DISCUSSÃO 

3.1 A arquitetura galerias de Uca maracoani 

A arquitetura das galerias está altamente associada com as características dos 

ocupantes, embora fatores extrínsecos também devam ser considerados, e sua descrição pode 

fornecer estimativas sobre a bioturbação gerada por espécies de Uca em florestas de mangue. 

Em termos de distribuição, as galerias dos caranguejos Uca são bem distribuídas ao 

longo de toda a extensão vertical e horizontal da zona entremarés não-vegetada de todas as 

estações estudadas. 

As aberturas das galerias do caranguejo são ovaladas lembrando um formato de feijão 

ou circulares, algumas vezes formando uma pequena projeção denominada na literatura de 

“chaminé”. 

Na Estação 1, foram obtidos 108 moldes, enquanto que, na Estação 4 foram 122. 

Dentre os 230 moldes confeccionados, 115 foram feitos nos meses chuvosos e igual número 

nos meses secos. Devido ao porte dos animais, dificilmente um animal era capturado nos 

moldes. 
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3.1.1 Tipologia das galerias de U. maracoani 

Para U. maracoani, os tipos de arquitetura de galeria mais comuns encontrados foram: 

bastão longo, bastão curto, forma de L e forma de J. 

A galeria apresenta uma câmara principal que, em geral fica posicionada na 

extremidade, apresentando uma relativa homogeneidade de formas para cada sexo, sendo 

mais comuns os bastões nas fêmeas e forma de L nos machos (Figura 32). 

 

Bastão L aberto Vírgula 

 
  

 

Figura 32. Uca maracoani. Variações de formatos das galerias. 

 

As galerias eram inclinadas com um ângulo aproximado de 45
o
 e com uma 

profundidade máxima de 362 mm, na Estação 1 do período seco.  

 

 

3.2 Arquitetura das Galerias de Minuca rapax 

 

Assim como para a espécie U. maracoani, as galerias de Minuca rapax, estão 

distribuídas ao longo de toda a extensão vertical e horizontal da zona entremarés não-vegetada 

de todas as estações estudadas. Suas aberturas apresentaram formato aproximadamente 

circular. 

Foram obtidos 195 moldes de galerias de Minuca rapax durante o período de estudo. 

Os dados descritivos das variáveis morfométricas das galerias obtidas para essa espécie são 

representados na Tabela XIV. 
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Tabela XIV. 

 

 Variáveis morfométricas da arquitetura das galerias de Minuca rapax nas estações amostradas 

 

Variáveis N Mínimo Máximo Média (±dp) 

Peso (g) 195 0,79 56,10 6,74 ± 7,75 

Profundidade (mm) 195 18,45 234,05 81,89 ± 37,144 

Diâmetro Abertura (mm) 195 0,20 19,88 5,54 ± 3,417 

Comprimento Total  

(c/ curvatura) (mm) 
195 18,14 326,72 101,54 ± 51,335 

Diâmetro Câmara (mm) 195 1,51 32,96 12,85 ± 6,199 

Largura (horizontal) (mm) 195 0,06 125,52 28,38 ± 16,782 

Volume (ml) 1950 0,78 64,08 9,34 ± 9,994 

 

 

 As galerias apresentaram alterações consideráveis nas variáveis mensuradas, 

especialmente em no peso (6,74 ± 7,75) e no volume (9,34 ± 9,994). 

Na Estação 1, foram obtidos 110 moldes, sendo 62 no período chuvoso e 48 no seco. 

Na Estação 4, foram conseguidos 85 moldes, sendo 47, do período chuvoso e 38 do seco. Os 

dados descritivos são apresentados nas Tabelas 14 e 15, respectivamente. 

 Algumas alterações podem ser notadas entre as variáveis destas estações: A estação 4 

apresenta galerias com maior profundidade e volume, enquanto que, a estação 1 apresenta 

diâmetro de abertura e largura horizontal superiores (Tabelas X e XI5). 

 

Tabela XV  
 

Variáveis morfométricas da arquitetura das galerias de Minuca rapax na estação 1 

 

Variáveis N Mínimo Máximo Média (±dp) 

Peso (g) 110 0,79 43,84 5,12 ± 6,530 

Profundidade (mm) 110 18,45 144,15 67,04 ± 27,353 

Diâmetro Abertura (mm) 110 1,17 19,88 5,99 ± 3,659 

Comprimento Total  

(c/ curvatura) (mm) 
110 18,14 326,72 89,92 ± 49,731 

Diâmetro Câmara (mm) 110 1,51 31,37 11,89 ± 6,080 

Largura (horizontal) (mm) 110 6,36 125,52 28,86 ± 19,281 

Volume (ml) 110 0,78 38,62 7,34 ± 8,971 
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Tabela XVI  
 

Variáveis morfométricas da arquitetura das galerias de Minuca rapax nas estação 4. 

 

Variáveis N Mínimo Máximo Média (±dp) 

Peso (g) 85 0,30 56,10 8,82 ± 8,707 

Profundidade (mm) 85 22,14 234,05 101,10 ± 38,412 

Diâmetro Abertura (mm) 85 0,20 16,81 4,97 ± 3,000 

Comprimento Total  

(c/ curvatura) (mm) 
85 23,58 324,93 116,58 ± 49,712 

Diâmetro Câmara (mm) 85 2,56 32,96 14,08 ± 6,168 

Largura (horizontal) (mm) 85 0,06 64,68 27,75 ± 12,935 

Volume (ml) 85 0,75 64,08 11,93 ± 10,688 

 

 Quando se considera as diferenças das galerias em função do sexo, não há alterações 

expressivas nas médias e sim na amplitude dos valores obtidos para cada sexo (Figuras 33 – 

36). As diferenças entre os sexos em relação às características das galerias podem refletir 

dimorfismo sexual dentro do grupo e estão provavelmente relacionadas ao fato de que as 

fêmeas usam as galerias para reprodução. 

 

 

 

Figura 33. Minuca rapax: Variações de peso das galerias de machos e fêmeas, entre estações de coleta 

e períodos sazonais. 
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Figura 34. Minuca rapax: Variações de profundidade das galerias de machos e fêmeas, entre estações 

de coleta e períodos sazonais 

 

 

 

Figura 35. Minuca rapax: Diâmetro de abertura das galerias de machos e fêmeas, entre estações de 

coleta e períodos sazonais. 
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Figura 36. Minuca rapax: Volume das galerias de machos e fêmeas, entre estações de coleta e 

períodos sazonais. 

 

 Quando se considera as diferenças das galerias em função da sazonalidade, não há 

alterações expressivas nas médias, mas há diferenças na amplitude dos valores. 

 

3.2.1 Tipologia das galerias de M. rapax 

 A forma da galeria variou de formas lineares, espiral a indefinidas. Uma câmara 

principal fica posicionada no meio ou na extremidade da galeria. Em alguns casos um ramo 

acessório pode ser encontrado. 

 Essencialmente, a galeria consiste em alguns eixos verticais, que descende a partir de 

uma abertura na parte superior do sedimento. Os eixos levam até uma câmara ovalada 

geralmente na meio ou na extremidade. Essas câmaras raramente se apresentaram interligadas 

por túneis horizontais ou  oblíquos. 

 Esta arquitetura pode indicar que a alimentação depositivora é o mecanismo de 

alimentação mais plausível (Griffis e Suchánek, 1991: Nickell e Atkinson, 1995). O suporte 

para esta hipótese é dado por medições, que indicam taxas de escavação relativamente altas  e 

por observações isoladas de processamento de sedimentos. 
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Foram identificadas, além de formas não-definidas, os seguintes tipos de arquitetura 

de galeria: bastão curto, bastão longo, espiral, vírgula, J (letra jota), L (letra ele aberta), S 

(letra esse), Y (letra ipsilon) e forma de Y invertido (Figura 37).  

 

Bastão Longo Bastão Curto Espiral 

 

 

 

Vírgula J S 

 

  

L aberto Y Y invertido 

  

 

 

Figura 37. Minuca rapax. Variações de formatos das galerias  

 

Do total de 195 moldes, o caranguejo hospedeiro foi capturado em 50 casos (30 

machos e 20 fêmeas). Em função do método adotado, todas as tocas encontravam-se 
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habitadas, em geral, com um único animal, porém em alguns casos foram encontrados 

indivíduos do mesmo ou de sexo diferentes na mesma toca. 

Os caranguejos eventualmente capturados nos moldes tiveram as larguras de suas 

carapaças (LC) medidas. O comprimento da carapaça de caranguejos tiveram correlações 

positivas significativas com diâmetro de abertura toca (coeficiente de correlação de Pearson = 

0,68, p < 0,0001), profundidade toca (coeficiente de correlação de Pearson = 0,4, p < 0,002) e 

o volume toca (0,68, p = 0,001). 

O diâmetro da abertura (Ф abertura) foi de 8,49 (±3,28). Não foi encontrada diferença 

significativa entre as médias do diâmetro das aberturas das duas estações, sendo as aberturas 

das tocas da estação 1, localizada na área mais lodosa ligeiramente superior à da estação 4.O 

diâmetro da galeria não foi constante ao longo do eixo, com estreitamentos em pontos 

variados, tornando-se maior à medida que a toca desceu mais profundamente no solo. 

O diâmetro da abertura e a sua altura foram correlacionados com a largura da carapaça 

(LC). A correlação entre o diâmetro da abertura e o comprimento da carapaça (r= 0,1623, df = 

25, P <0,01)  foi muito fraca. Desse modo, o tamanho do caranguejo habitante da galeria, não 

podem ser prontamente preditas pelo o diâmetro da abertura. 

De modo geral, não houve diferença significativa entre a altura da galeria dos machos 

e das fêmeas. Porém, nota-se um ligeiro aumento da altura da galerias das fêmeas em relação 

aos machos no período seco, coincidente com um possível período estivação desses animais. 

 

4 CONCLUSÕES 

De acordo com Cintrón & Schaeffer-Novelli (1983), os sedimentos do manguezal 

possuem características variáveis devido às suas diferentes origens. Esses substratos podem 

ser oriundos da decomposição de folhas, galhos e restos de animais, produtos de rochas de 

diferentes naturezas. O substrato do manguezal geralmente possui alto teor de matéria 

orgânica e de sal, são moles e de coloração cinza escuro (Odum, 1988). 

Minuca rapax e Uca maracoani mantêm galerias e escavam ativamente o sedimento e 

sendo consumidores de detrito são importantes mediadores da transformação da matéria 

orgânica e dinâmica de nutrientes nos manguezais. O comportamento de escavação é 

fundamental para o revolvimento do solo, criando corredores que facilitam a penetração de 

água e produção de lodo nas áreas entremarés, ajudando assim a colonização por plantas 

terrestres (Cannicci et al. 2008). 
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A construção de galerias é um comportamento que provavelmente evoluiu em 

indivíduos que vivem no médio litoral superior de regiões costeiras. A escavação fornece 

proteção contra predadores e drenagem, além de fornecer abrigo e disponibilidade de água 

constante (Jones, 1984). 

Warner (1969) classificou os caranguejos dos manguezais neotropicais em três grupos 

com base no seu comportamento escavador: (1) espécies que cavam e ocupam suas próprias 

galerias; (2) espécies que usam galerias escavadas por outras espécies; (3) espécies diferentes 

que vivem associadas e ocupam um sistema de galerias conjuntas no substrato lodoso - 

"corredores de caranguejos" - aparentemente, não escavado por uma espécie em particular. 

Ambas as espécies estudadas estão no primeiro grupo, desempenhando um papel ativo 

como escavadoras e modificadoras do sedimento do manguezal. 

Apesar de certa semelhança na forma geral das galerias das duas espécies, as 

diferenças de volume e de profundidade entre U. maracoani e M. rapax sugerem que estas 

apresentam escalas individuais muito diferentes de influências no processo de bioturbação. As 

quais, no entanto, podem ser contrabalanceadas pela densidade populacional de cada espécie e 

pela taxa de atividade das mesmas. 

A galeria (toca) é de vital importância para a sobrevivência de Uca maracoani e Uca 

rapax, pois é um recurso que fornece proteção contra predadores, dessecação durante a maré 

baixa e geralmente é utilizada como território, para cópula. 
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ANEXO I – Análise de variância Categoria Alimentar (Frequência): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 5329,264 1776,421 9,667 < 0,0001 

Erro 68 12496,056 183,766 

  
Total corrigido 71 17825,319       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 

   

Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 95% 

(Frequência): 

      

Contraste Diferença 

Diferença 

padronizada 

Valor 

crítico Pr > Dif Significativo 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 23,222 5,139 2,634 < 0,0001 Sim 

Mc_Machos vs Mc_Femeas 17,889 3,959 2,634 0,001 Sim 

Mc_Machos vs Rx_Machos 14,167 3,135 2,634 0,013 Sim 

Rx_Machos vs Rx_Femeas 9,056 2,004 2,634 0,197 Não 

Rx_Machos vs Mc_Femeas 3,722 0,824 2,634 0,843 Não 

Mc_Femeas vs Rx_Femeas 5,333 1,180 2,634 0,641 Não 

Valor crítico d de Tukey: 3,725 

   

Análise de variância Categoria Alimentar (Tempo): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 179694,255 59898,085 5,180 0,003 

Erro 68 786362,206 11564,150 

  
Total corrigido 71 966056,461       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 

  Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 95% (Tempo): 

      

Contraste Diferença 

Diferença 

padronizada 

Valor 

crítico Pr > Dif Significativo 

Mc_Machos vs Mc_Femeas 137,831 3,845 2,634 0,001 Sim 

Mc_Machos vs Rx_Machos 61,278 1,709 2,634 0,327 Não 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 41,999 1,172 2,634 0,647 Não 

Rx_Femeas vs Mc_Femeas 95,832 2,673 2,634 0,045 Sim 

Rx_Femeas vs Rx_Machos 19,279 0,538 2,634 0,949 Não 

Rx_Machos vs Mc_Femeas 76,553 2,136 2,634 0,152 Não 

Valor crítico d de Tukey: 3,725 

   

Análise de variância Categoria Motora (Frequência): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 19232,778 6410,926 17,475 < 0,0001 

Erro 68 24947,000 366,868 

  
Total corrigido 71 44179,778       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 
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Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 95% 

(Frequência): 

      

Contraste Diferença 

Diferença 

padronizada 

Valor 

crítico Pr > Dif Significativo 

Rx_Machos vs Mc_Femeas 39,056 6,117 2,634 < 0,0001 Sim 

Rx_Machos vs Rx_Femeas 33,556 5,256 2,634 < 0,0001 Sim 

Rx_Machos vs Mc_Machos 8,944 1,401 2,634 0,503 Não 

Mc_Machos vs Mc_Femeas 30,111 4,716 2,634 < 0,0001 Sim 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 24,611 3,855 2,634 0,001 Sim 

Rx_Femeas vs Mc_Femeas 5,500 0,861 2,634 0,825 Não 

Valor crítico d de Tukey: 3,725 

   

Análise de variância Categoria Motora (Tempo): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 337386,206 112462,069 8,257 < 0,0001 

Erro 68 926165,390 13620,079 

  
Total corrigido 71 1263551,597       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 

   

Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 

95% (Frequência): 

      

Contraste Diferença 

Diferença 

padronizada Valor crítico Pr > Dif Significativo 

Rx_Machos vs Mc_Femeas 175,220 4,504 2,634 0,000 Sim 

Rx_Machos vs Rx_Femeas 84,721 2,178 2,634 0,140 Não 

Rx_Machos vs Mc_Machos 19,444 0,500 2,634 0,959 Não 

Mc_Machos vs Mc_Femeas 155,775 4,004 2,634 0,001 Sim 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 65,276 1,678 2,634 0,343 Não 

Rx_Femeas vs Mc_Femeas 90,499 2,326 2,634 0,102 Não 

Valor crítico d de Tukey: 3,725 

   

Análise de variância Categoria Territorial (Frequencia): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 132,333 44,111 2,168 0,100 

Erro 68 1383,444 20,345 

  
Total corrigido 71 1515,778       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 
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Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de 

confiança de 95% (Frequência): 

      
Contraste Diferença Diferença padronizada Valor crítico 

Pr > 

Dif Significativo 

Rx_Machos vs Rx_Femeas 3,333 2,217 2,634 0,129 Não 

Rx_Machos vs Mc_Femeas 2,500 1,663 2,634 0,351 Não 

Rx_Machos vs Mc_Machos 0,611 0,406 2,634 0,977 Não 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 2,722 1,811 2,634 0,277 Não 

Mc_Machos vs Mc_Femeas 1,889 1,256 2,634 0,594 Não 

Mc_Femeas vs Rx_Femeas 0,833 0,554 2,634 0,945 Não 

Valor crítico d de Tukey: 3,725 

   

Análise de variância Categoria Territorial (Tempo): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 465467,284 155155,761 21,715 < 0,0001 

Erro 68 485861,769 7145,026 

  
Total corrigido 71 951329,053       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 

   

Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de 

confiança de 95% (Frequência): 

      

Contraste Diferença 

Diferença 

padronizada 

Valor 

crítico Pr > Dif Significativo 

Rx_Machos vs Rx_Femeas 191,889 6,810 2,634 < 0,0001 Sim 

Rx_Machos vs Mc_Machos 183,778 6,522 2,634 < 0,0001 Sim 

Rx_Machos vs Mc_Femeas 180,666 6,412 2,634 < 0,0001 Sim 

Mc_Femeas vs Rx_Femeas 11,223 0,398 2,634 0,978 Não 

Mc_Femeas vs Mc_Machos 3,112 0,110 2,634 1,000 Não 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 8,111 0,288 2,634 0,992 Não 

Valor crítico d de Tukey: 3,725 

   

 

Análise de variância Categoria Manutenção (Frequencia): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 2018,833 672,944 4,285 0,008 

Erro 68 10679,778 157,056 

  
Total corrigido 71 12698,611       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 
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Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 

95% (Frequência): 

      

Contraste Diferença 

Diferença 

padronizada Valor crítico Pr > Dif Significativo 

Mc_Femeas vs Rx_Machos 14,000 3,351 2,634 0,007 Sim 

Mc_Femeas vs Rx_Femeas 8,889 2,128 2,634 0,155 Não 

Mc_Femeas vs Mc_Machos 3,667 0,878 2,634 0,816 Não 

Mc_Machos vs Rx_Machos 10,333 2,474 2,634 0,073 Não 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 5,222 1,250 2,634 0,598 Não 

Rx_Femeas vs Rx_Machos 5,111 1,224 2,634 0,614 Não 

Valor crítico d de Tukey: 3,725 

   

Análise de variância Categoria Manutenção (Tempo): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 19022,213 6340,738 2,096 0,109 

Erro 68 205710,850 3025,160 

  
Total corrigido 71 224733,064       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 

   

Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 

95% (Frequência): 

      

Contraste Diferença 

Diferença 

padronizada 

Valor 

crítico Pr > Dif Significativo 

Mc_Machos vs Rx_Machos 38,944 2,124 2,634 0,156 Não 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 4,778 0,261 2,634 0,994 Não 

Mc_Machos vs Mc_Femeas 0,221 0,012 2,634 1,000 Não 

Mc_Femeas vs Rx_Machos 38,723 2,112 2,634 0,160 Não 

Mc_Femeas vs Rx_Femeas 4,556 0,249 2,634 0,995 Não 

Rx_Femeas vs Rx_Machos 34,167 1,864 2,634 0,253 Não 

Valor crítico d de Tukey: 3,725 

   

 

\ 

 

Análise de variância Categoria Acústica (Frequencia): 

      

Fonte GL 

Soma dos 

quadrados 

Média dos 

quadrados F Pr > F 

Modelo 3 181,778 60,593 7,201 0,000 

Erro 68 572,222 8,415 

  
Total corrigido 71 754,000       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 
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Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 

95% (Frequência): 

      

Contraste Diferença 

Diferença 

padronizada 

Valor 

crítico Pr > Dif Significativo 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 3,889 4,022 2,634 0,001 Sim 

Mc_Machos vs Rx_Machos 2,444 2,528 2,634 0,065 Não 

Mc_Machos vs Mc_Femeas 0,333 0,345 2,634 0,986 Não 

Mc_Femeas vs Rx_Femeas 3,556 3,677 2,634 0,003 Sim 

Mc_Femeas vs Rx_Machos 2,111 2,183 2,634 0,138 Não 

Rx_Machos vs Rx_Femeas 1,444 1,494 2,634 0,447 Não 

Valor crítico d de Tukey: 

  

3,725 

   

Análise de variância Categoria Acústica (Tempo): 

      

Fonte GL 

Soma dos 

quadrados 

Média dos 

quadrados F Pr > F 

Modelo 3 16270,955 5423,652 3,913 0,012 

Erro 68 94246,803 1385,982 

  
Total corrigido 71 110517,758       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 

     

Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 95% 

(Frequência): 

      

Contraste Diferença 

Diferença 

padronizada 

Valor 

crítico Pr > Dif Significativo 

Mc_Femeas vs Rx_Machos 39,389 3,174 2,634 0,012 Sim 

Mc_Femeas vs Rx_Femeas 33,223 2,677 2,634 0,045 Sim 

Mc_Femeas vs Mc_Machos 21,334 1,719 2,634 0,322 Não 

Mc_Machos vs Rx_Machos 18,056 1,455 2,634 0,470 Não 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 11,889 0,958 2,634 0,774 Não 

Rx_Femeas vs Rx_Machos 6,167 0,497 2,634 0,960 Não 

Valor crítico d de Tukey: 

  

3,725 

   

 

Análise de variância Categoria Reprodutiva (Frequencia): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 695141,264 231713,755 21,326 < 0,0001 

Erro 68 738846,389 10865,388 

  
Total corrigido 71 1433987,653       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 

   

 

 

 



 

  

135 

Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 

95% (Frequência): 

      

Contraste Diferença 

Diferença 

padronizada Valor crítico Pr > Dif 

Significativ

o 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 240,778 6,930 2,634 < 0,0001 Sim 

Mc_Machos vs Mc_Femeas 240,500 6,922 2,634 < 0,0001 Sim 

Mc_Machos vs Rx_Machos 164,778 4,742 2,634 < 0,0001 Sim 

Rx_Machos vs Rx_Femeas 76,000 2,187 2,634 0,137 Não 

Rx_Machos vs Mc_Femeas 75,722 2,179 2,634 0,139 Não 

Mc_Femeas vs Rx_Femeas 0,278 0,008 2,634 1,000 Não 

Valor crítico d de Tukey: 

3,72

5 

   

Análise de variância Categoria Reprodutiva (Tempo): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 1968759,329 656253,110 19,713 < 0,0001 

Erro 68 2263780,278 33290,886 

  
Total corrigido 71 4232539,607       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 

   

Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 

95% (Frequência): 

      

Contraste Diferença 

Diferença 

padronizada Valor crítico Pr > Dif Significativo 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 403,611 6,636 2,634 < 0,0001 Sim 

Mc_Machos vs Mc_Femeas 403,611 6,636 2,634 < 0,0001 Sim 

Mc_Machos vs Rx_Machos 236,944 3,896 2,634 0,001 Sim 

Rx_Machos vs Rx_Femeas 166,667 2,740 2,634 0,038 Sim 

Rx_Machos vs Mc_Femeas 166,667 2,740 2,634 0,038 Sim 

Mc_Femeas vs Rx_Femeas 0,000 0,000 2,634 1,000 Não 

Valor crítico d de Tukey: 3,725 

   

 

Análise de variância Categoria Agonística (Frequencia): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 261,389 87,130 1,501 0,222 

Erro 68 3948,111 58,060 

  
Total corrigido 71 4209,500       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 

    

 

 

 

 



 

  

136 

Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 

95% (Frequência): 

      

Contraste Diferença Diferença padronizada Valor crítico 

Pr > 

Dif Significativo 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 5,167 2,034 2,634 0,186 Não 

Mc_Machos vs Mc_Femeas 3,556 1,400 2,634 0,504 Não 

Mc_Machos vs Rx_Machos 2,056 0,809 2,634 0,850 Não 

Rx_Machos vs Rx_Femeas 3,111 1,225 2,634 0,613 Não 

Rx_Machos vs Mc_Femeas 1,500 0,591 2,634 0,935 Não 

Mc_Femeas vs Rx_Femeas 1,611 0,634 2,634 0,921 Não 

 

Análise de variância Categoria Agonística (Tempo): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 4878,739 1626,246 2,891 0,042 

Erro 68 38246,481 562,448 

  
Total corrigido 71 43125,220       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 

   

Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 

95% (Frequência): 

      

Contraste Diferença Diferença padronizada Valor crítico 

Pr > 

Dif Significativo 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 18,667 2,361 2,634 0,095 Não 

Mc_Machos vs Mc_Femeas 16,889 2,136 2,634 0,152 Não 

Mc_Machos vs Rx_Machos 3,000 0,379 2,634 0,981 Não 

Rx_Machos vs Rx_Femeas 15,667 1,982 2,634 0,205 Não 

Rx_Machos vs Mc_Femeas 13,889 1,757 2,634 0,303 Não 

Mc_Femeas vs Rx_Femeas 1,778 0,225 2,634 0,996 Não 

Valor crítico d de Tukey: 3,725 

   

 

Análise de variância Categoria Groming (Frequencia): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 575,597 191,866 8,772 < 0,0001 

Erro 68 1487,278 21,872 

  
Total corrigido 71 2062,875       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 
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Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 

95% (Frequência): 

      
Contraste Diferença Diferença padronizada Valor crítico Pr > Dif Significativo 

Mc_Machos vs Mc_Femeas 7,278 4,669 2,634 
< 

0,0001 Sim 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 6,444 4,134 2,634 0,001 Sim 

Mc_Machos vs Rx_Machos 4,000 2,566 2,634 0,059 Não 

Rx_Machos vs Mc_Femeas 3,278 2,103 2,634 0,163 Não 

Rx_Machos vs Rx_Femeas 2,444 1,568 2,634 0,404 Não 

Rx_Femeas vs Mc_Femeas 0,833 0,535 2,634 0,950 Não 

Valor crítico d de Tukey: 3,725 

   

Análise de variância Categoria Groming (Tempo): 

      
Fonte GL Soma dos quadrados Média dos quadrados F Pr > F 

Modelo 3 14736,077 4912,026 11,538 < 0,0001 

Erro 68 28949,330 425,725 

  
Total corrigido 71 43685,407       

Calculado contra o modelo Y=Média(Y) 

   

Esp_Gen / Tukey (HSD) / Análise das diferenças entre as categorias com um intervalo de confiança de 

95% (Frequência): 

      
Contraste Diferença Diferença padronizada Valor crítico Pr > Dif Significativo 

Rx_Machos vs Mc_Femeas 39,444 5,735 2,634 
< 

0,0001 Sim 

Rx_Machos vs Rx_Femeas 27,111 3,942 2,634 0,001 Sim 

Rx_Machos vs Mc_Machos 19,778 2,876 2,634 0,027 Sim 

Mc_Machos vs Mc_Femeas 19,667 2,859 2,634 0,028 Sim 

Mc_Machos vs Rx_Femeas 7,333 1,066 2,634 0,711 Não 

Rx_Femeas vs Mc_Femeas 12,333 1,793 2,634 0,285 Não 

Valor crítico d de Tukey: 3,725 

   

 

 


