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Resumo

Synalpheus ¢ o segundo género mais rico e ecologicamente diverso pertencente a familia
Alpheidae. Espécies de Synalpheus apresentam diferentes tipos de desenvolvimento
larval e, apesar disto, informacdes sobre a sua morfologia larval estdo disponiveis apenas
para cerca de 9% do total de espécies descritas para o género. Desta forma, o objetivo do
presente estudo foi descrever o primeiro estdgio larval das espécies Symnalpheus
antillensis, S. apioceros, S. fritzmuelleri, S. cf. townsendi e Synalpheus sp., amostradas
no estado de Sdo Paulo. Além disto, também foi realizada uma revisdo da morfologia
larval do género. Os espécimes foram amostrados ao longo do litoral do estado de Sao
Paulo e a identificacdo das espécies foi confirmada por meio de andlise de distancia
genética. Os resultados da descrigdo larval evidenciaram caracteristicas morfoldgicas
singulares para cada uma das cinco espécies, permitindo a diferenciacdo e identificagao
das mesmas no ambiente e contribuindo para a constru¢do de uma chave de identificagao
para as espécies com ocorréncia no litoral brasileiro. Além disto, foram observadas
caracteristicas morfologicas compartilhadas entre as espécies, sendo o pedunculo
antenular com 3 segmentos um possivel caracter distintivo para zoeas 1 de Synalpheus.
Para S. fritzmuelleri foram encontradas diferengas morfologicas quando a descri¢do
desenvolvida nesse estudo foi confrontada com a realizada previamente, indicando a
necessidade de revisdo para as antigas descrigdes dentro do género. As descrigdes de
Synalpheus aqui apresentadas foram comparadas entre si € com outras sete espécies ja
descritas na literatura. As 12 espécies compartilharam entre si apenas a auséncia de
espinhos na carapaga, olhos sésseis, ¢ o formato arredondado do telson. As maiores
similaridades morfoldgicas foram encontradas entre as larvas que apresentavam o mesmo
tipo de desenvolvimento. Para S. antillensis, S. apioceros, S. fritzmuelleri, S. minus, S.
neomeris, S. pectiniger, S. cf. townsendi, S. tumidomanus e Synalpheus sp., o
desenvolvimento foi considerado estendido, com eclosdo apresentando uma morfologia
comumente encontrada em Zoea | de carideos. Apés revisdo, para S. biunguiculatus, S.
neptunus € S. brooksi foi considerado o desenvolvimento abreviado, entretanto com
diferencas na morfologia do primeiro estagio larval entre essas trés espécies, o que
demonstra a formagdo de subgrupos morfologicos para este tipo de desenvolvimento
larval em Synalpheus. Deste modo, os resultados apresentados contribuem com
informacdes para a taxonomia e historia de vida do género Synalpheus, ampliando a
literatura disponivel sobre a morfologia e o desenvolvimento das larvas do género,
auxiliando no processo de identificagdo.

Palavras-chave: Decapoda; Desenvolvimento pds-embriondrio; Zoea I; Decapodito;
Camardo-estalo.
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Abstract

Synalpheus is the second most specious and ecologically diverse genus of the Alpheidae
family. Synalpheus species present different types of larval development and,
nevertheless, information on their larval morphology is available only for about 9% of
the total of species described for the genus. This study aims to describe the first larval
stage of the species Synalpheus antillensis, S. apioceros, S. fritzmuelleri, S. cf. townsendi,
and Synalpheus sp., sampled in the state of Sao Paulo. Additionally, a review of the larval
first larva morphology of the genus was also carried out. The specimens were sampled
along the coast of the state of Sao Paulo and the species identification was confirmed
using genetic distance analysis. The results of the larval description showed unique
morphological characteristics for each of the five species, allowing their differentiation
and identification in the environment, contributing to the construction of an identification
key for the species occurring on the Brazilian coast. In addition, morphological
characteristics shared between the species were observed, with an antennule with a 3-
segmented peduncle being a possible distinctive character for zoeas I of Synalpheus. For
S. fritzmuelleri, morphological differences were found when the description in this study
was compared with the one carried out previously, indicating the need to review the old
descriptions within the genus. The descriptions of Synalpheus presented here were
compared with each other and with seven other species already described in the literature.
The 12 species shared among themselves only the absence of spines on the carapace,
sessile eyes, and the rounded shape of the telson. The greatest morphological similarities
were found among larvae that had the same type of development. For S. antillensis, S.
apioceros, S. fritzmuelleri, S. minus, S. neomeris, S. pectiniger, S. cf. townsendi, S.
tumidomanus, and Synalpheus sp., development was considered extended, showing a
morphology commonly found in Zoea I of carideans after hatching. After review, for S.
biunguiculatus, S. neptunus and S. brooksi the abbreviated development was considered,
however with differences in the morphology of the first larval stage between these three
species, which demonstrates the formation of morphological subgroups for this type of
larval development in Synalpheus. Thus, the results presented contribute information to
the taxonomy and life history of the genus, expanding the available literature on the
morphology and development of the larvae of the genus, and helping in the identification
process.

Keywords: Decapoda; post-embryonic development; Zoea I; Decapodid; Snapping
shrimp.
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Consideracoes Iniciais
Morfologia e desenvolvimento larval de Caridea

A definicdo de uma fase ou estagio larval se dé por caracteristicas morfologicas e
comportamentais relacionadas a alimentacdo e locomog¢do, que diferem das etapas
posteriores da histéria de vida e desenvolvimento de um individuo. De maneira geral, as
larvas apresentam um desenvolvimento inicial de vida livre, com habito planctonico, que

explora recursos diferentes dos quais os adultos dependem (Anger 2006).

Ha uma grande diversidade de formas larvais encontradas no zooplancton (Martin et
al. 2014), e dentre estas, para os crusticeos a primeira fase larval, denominada nauplius,
ocorre na maioria dos taxons, como por exemplo, para a classe Malacostraca (Scholtz
2000). Para a ordem Decapoda trés fases sao encontradas principalmente: nauplius; zoea;
e decapodito, as quais podem apresentar diferentes nimeros de estdgios a depender do
grupo taxondmico, variando principalmente nos aspectos morfologicos (Anger, 2001,
2006; Vogt 2013). A larva nauplius pode ser encontrada de forma livre na natureza, como
ocorre nos camardes Dendrobranchiata; ou encontrada como uma fase naupliar que
ocorre dentro dos ovos, como para a maioria dos Decapoda, como ¢ encontrado nos

camardes Caridea Dana, 1852 (Scholtz 2000; Dahms 2000; Anger 2001).

Para as espécies de Caridea, a primeira fase larval a eclodir, geralmente, ¢ a zoea
(Anger 2001). Esta fase ¢ conhecida por apresentar apéndices cefalicos adaptados as
fungdes de percepcao e processamento de alimento e apéndices pleonais completamente
ausentes ou presentes e nao funcionais, a depender do estagio de desenvolvimento da
larva (Anger 2006; Guerao & Cuesta 2014). Geralmente, na primeira zoea de Caridea
estdo presentes os seguintes apéndices: Primeiro par de antenas (anténulas), segundo par

de antenas, um par de mandibula, primeiro par de maxilas (maxilulas), segundo par de
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maxilas, trés pares de maxilipedes birremes, diferentes nimeros de pares de peredopodos

(Guerao & Cuesta 2014).

A fase decapodito ¢ considerada a fase transicional entre a fase de zoea e juvenil, que
ocorre de maneira gradual, ndo sendo considerada totalmente metamorfica. Geralmente
apresenta apenas um estagio, contendo uma morfologia similar & um adulto (como a
presenca de pledpodos funcionais), porém retendo algumas caracteristicas morfoldgicas
de estagios larvais, tal como exopoditos dos apéndices toracicos desenvolvidos e com
cerdas natatorias (Anger 2001; Guerao & Cuesta 2014). E a forma larval de assentamento,
na qual ocorre a transi¢do do estilo de vida planctonico para o bentonico, podendo ser

caracterizada com um estilo de vida demersal ou bento-pelagico (Anger 2006).

Diferente de outros grupos de decipodes, como os Brachyura, Anomura e
Achelata, que apresentam uma alta diferenca morfoldgica entre as fases larvais e adultas,
os camardes da infraordem Caridea contém larvas que apresentam uma morfologia bem
similar a forma adulta. A variabilidade morfologica ao longo dos estagios de
desenvolvimento de zoea, bem como destas para o decapodito ¢ sutil. Estas mudancas
ocorrem principalmente na variagdo de espinhos e cerdas na carapaga, no grau de
desenvolvimento de alguns apéndices e nos tipos de cerdas presentes nestes (Guerao &
Cuesta 2014). Além disso, o nimero de fases e estagios larvais pode variar durante o
processo de desenvolvimento entre espécies de um mesmo tdxon (Guerao & Cuesta
2014).

Na familia Alpheidae, o desenvolvimento larval pode ocorrer de maneiras
distintas (Knowlton 1973): estendido (desenvolvimento completo em mais de 4 estidgios
de zoea), como observado para Alpheus macrochaeles (Hailstone, 1835) (9 estagios de
zoea) (Lebour 1932) e Synalpheus fritzmuelleri e S. pectiniger (pelo menos 5 estagios de

zoea) (Weise 1975); abreviado (desenvolvimento completo em 4 ou menos estagios de
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zoea), como observado para Alpheus heterochaelis (3 estagios de zoea) (Knowlton 1973)
e Synalpheus goodei (3 estagios de zoea) (Gurney 1949) e S. brevicarpus (2 estagios); ou
direto (eclodindo com morfologia semelhante a adulta, como juvenil), como observado

para Synalpheus longicarpus (Brooks & Herrick 1892).

Estudos com descricao larval fornecem nao somente informacdes sobre a morfologia
do estagio de vida desses organismos, como também podem influenciar em outros estudos
que envolve a fauna planctonica (Anger 2001). Ao avaliar uma descricdo do
desenvolvimento larval ¢ possivel observar caracteristicas morfoldgicas que contribuem
para diferenciacdo interespecifica (i.e. complexos de espécies) (Marques & Pohle 1995;
Pantaledao et al. 2020) ou intraespecificas (i.e. subespécies e/ou futuras sinonimias)
(Sedova & Grigoriev 2018); além de verificar possiveis caracteres que contribuam para
relacdes filogenéticas (Marques & Pohle 1995; Pohle & Marques 2000); e podem
fornecer subsidios para estudos ecologicos, como comportamento, distribuicdo e
dispersdo das populagdes no plancton, e biologia ecoldgica do desenvolvimento (Eco-
Devo) (Anger 2006; Sanvicente-Afiorve et al. 2018; Torres et al. 2021). Além disto, o
processo de descricao de larvas pode complementar a classificagdo de novas espécies que
vem sendo descritas de acordo com informag¢des adquiridas por meio da genética
molecular dos organismos adultos (Mathews 2006; Pescinelli et al. 2017), uma vez que,
organismos em fase larval devem expressar os mesmos caracteres genotipicos dos adultos

(Dahms 2000).

E importante ressaltar que, muitas vezes a identificacio de larvas de Decapoda
pode ser uma tarefa complexa, especialmente em relacdo a diferencas morfologicas de
individuos de um mesmo grupo (Negreiros-Fransozo et al. 2002). Em muitos casos ha
um conhecimento disperso e escasso a respeito das diferentes formas larvais, contendo

apenas uma breve descri¢do dos caracteres morfoldgicos, poucas ilustracdes e um baixo
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numero de individuos parentais identificados ao nivel de espécie (Gonzalez-Gordillo et
al. 2001; Negreiros-Fransozo et al. 2002). Sendo assim, o aumento no niamero de estudos
contendo a descricdo de estagios larvais proporcionam novas informagdes e

complementam dados que ja foram relatados (Negreiros-Fransozo et al. 2002).

A fim de apresentar uma padroniza¢@o na descri¢ao das larvas utilizada na tese, optou-
se por aplicar defini¢des de cerdas baseadas em literatura especifica para ordem Decapoda
(Pohle & Telford 1981; Clark et al. 1998; Garm 2004; Clark & Cuesta 2015; Pantaledo
et al. 2017). As cerdas encontradas nas espécies do género Synalpheus estdo descritas e
ilustradas abaixo, adaptada do descrito no estudo de Pohle & Telford (1981) e Pantaledo
etal. (2017):

Cerda: caracterizada pela presenca da haste, estrutura principal de todas as cerdas,
podendo conter ornamentacdes distintas chamadas sétulas, ou denticulos (Figura 1 A).
Sétula: ornamentacdo de cerdas, sdo articuladas na base ¢ contém variagdes no tamanho,
distribuicdo e abundancia ao longo da haste. Nas sétulas também pode haver
ornamentacdes menores chamadas setuletas (Figura 1 A).

Setuleta: ornamentagdes em forma de pequenos ramos laterais que podem estar presentes
nas sétulas (Figura 1 A).

Denticulo: ornamentagdes da cerda que surgem diretamente da haste, sem articulagdes
(Figura 1 A).

Espinulo: pequenas ornamentagdes afiadas, ocorrendo em grupos. Geralmente nas
superficies de alguns apéndices bucais, ou telson (Figura 1 A).

Cerda simples: fina, lisa, com extremidade apical aguda e soquete na base; comprimento

variavel; podendo apresentar dobra distal (Figura 1 B e C).
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Cerda plumosa: com sétulas flexiveis ao longo de quase todo comprimento da haste e
disposto em duas filas opostas; normalmente as sétulas apresentam setuletas. Podendo
variar em relagdo ao tamanho, e distribui¢ao de sétulas (Figura 1 D ¢ E).

Cerda esparsamente plumosa: cerda plumosa com nimero de sétulas reduzido e uma
distribuicao alternada ao longo das duas filas opostas presentes na haste (Figura 1 F).
Cerda cuspidada: haste em forma de cone com denticulos pequenos e irregulares (Figura
1 G).

Cerda plumodenticulada: com sétulas flexiveis ao longo da por¢do proximal até a
mediana da haste e com denticulos na por¢do distal, ambos dispostos em duas filas
opostas e com variacao de tamanho e da distribui¢do da ornamentagdo (Figura 1 H).
Cerda serrada: haste robusta com sétulas rigidas ou denticulos finos de diferentes
tamanhos, normalmente dispostos em duas fileiras voltadas para mesmo lado do eixo da
haste (Figura 1 I).

Esteto: liso e com comprimento variavel, apice obtuso ou arredondado; tipo de cerda
especializada encontrada em anténulas de crustaceos (Figura 1 J).

Espinho: robusto, sem a presenca de articulagdo e soquetes na base (Figura 1 K).
Microtriquia: extremamente pequena, delgada e flexivel, encontrada normalmente em

regides ao longo das maxilulas e maxilas.
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Figura 1. Representacdo das cerdas encontradas nos apéndices das Zoea I das espécies
do género Synalpheus do litoral do Estado de Sao Paulo, modificado de Pohle & Telford
(1981) e Pantaledo ef al. (2017). A. Esquema ilustrado de uma cerda; B-C. Cerda simples;

D-E. Cerda plumosa; F. Cerda esparsamente plumosa; G. Cerda cuspidada H. Cerda

plumodenticulada; 1. Cerda serrada; J. Esteto; K. espinho.
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Caracteriza¢ao do grupo estudado

A familia Alpheidae Rafinesque, 1815, ¢ a segunda maior dentre os Caridea, com
mais de 700 espécies validas, aproximadamente, ¢ 50 géneros descritos, com
representantes ao longo de habitats marinhos, salobros e dulcicolas, de regides tropicais,
subtropicais e temperados (Anker 2008, 2022; Komai & Fujita 2018; Sha et al. 2019).
Synalpheus Spence Bate, 1888 ¢ o segundo género mais rico e ecologicamente diverso
pertencente a Alpheidae, com espécies distribuidas ao longo de todo mundo, podendo ser
encontradas desde regides estuarinas até areas profundas em plataformas continentais
(Rios & Duffy 2007; Anker et al. 2012; Almeida et al. 2015). Geralmente sdo
componentes de uma criptofauna de organismos que compdem recifes de corais, sendo
considerados simbiontes obrigatorios ou facultativos de seus hospedeiros, apesar de
haverem representantes de vida livre, vivendo em fundos marinhos com rochas, substrato

biogénico e algas (Duffy 1996; Rios & Dufty 2007; Hultgren & Dufty 2010).

Espécies de Symalpheus, assim como outros géneros de Alpheidae, como os
representantes de Alpheus Fabricius, 1798, apresentam um mecanismo que gera um som
semelhante a um estalo. No caso dos Synalpheus, este mecanismo ¢ efetuado por um dos
quelipodos do primeiro par de peredpodos modificado no qual o déctilo contém uma
estrutura em formato de dente robusto (plunger), que ao ser encaixado rapidamente em
uma cavidade presente no pdlex do propodo, produz este som, tornando esta caracteristica
um diferencial para estes camardes serem reconhecidos popularmente como ‘“‘camarao-
pistola” ou “camardo-de-estalo” (Knowlton 1973; Bauer 2004; Anker ef al. 2006). Este
mecanismo ¢ conhecido como dente-acidade (tooth-cavity system), e ¢ utilizado para
predagdo (Goldberg 1971), defesa, protegdo contra predadores, e até comunicacdo

intraespecifica (Duffy et al. 2002; Dufty & Macdonald 1999; Anker et al. 2006).
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Estdo descritas, até o presente momento, 167 espécies de Synalpheus (De Grave &
Fransen 2011; Anker & Pachelle 2014; Koo & Kim 2014; Hultgren & Brandt 2015; Wang
& Sha 2015; Anker et al. 2016; 2017; Almeida et al. 2018; Ramos-Tafur & Franke-Ante
2019; Ashrafi et al. 2020; Ashrafi & Hultgren 2022), dessas, cerca de 60 ocorrem no
Oceano Atlantico (Anker ef al. 2012; Anker & Pachelle 2014; Almeida et al. 2018;
Ramos-Tafur & Franke-Ante 2019), das quais a maioria ocorre, principalmente, nas

regides de agua rasa do Caribe e Golfo do México e Florida (Anker & Pachelle 2014).

O numero de espécies descritas para Synalpheus pode apresentar uma variagao,
devido a presenca de varios complexos de espécies cripticas, tal como os conhecidos para
S. brevicarpus Herrick, 1891; S. brooksi Coutiére, 1909; S. longicarpus (Herrick, 1891);
S. pandionis Coutiére, 1909; S. paraneptunus Coutiere 1909; S. rathbunae Coutiére,
1909; S. townsendi Coutiere, 1909 e S. tumidomanus (Paul’son, 1875). Além disto, sdo
apontados como provaveis complexos as espécies: S. apioceros Coutiere, 1909; S. minus

(Say, 1818) e S. ul (Rios & Duffy, 2007) (Anker et al., 2012).

Muitas espécies de Synalpheus ainda apresentam registros incertos devido a
imprecisdes quanto a sua taxonomia (Christoffersen 1979; Almeida ef al. 2012; Anker
2012; Santos et al. 2012; Anker & Pachelle 2014; Oliveira ef al. 2015; Anker et al. 2016),
um problema reportado historicamente dentro do género (Rios & Duffy 2007). A
nomenclatura de Synalpheus foi regularizada apenas em 1888 por Spence Bate, porém
nao completamente consolidada por ainda conter incoeréncias na sua identificacdo, como
por exemplo a para a espécie tipo utilizada na descri¢ao do género, Synalpheus falcatus
Spence Bate, 1888 (hoje Synalpheus comatularum (Haswell, 1882)), que havia sido

descrita inicialmente como Alpheus comatularum Haswell, 1882 (Rios & Duffy 2007).

Revisdes taxondmicas de Synalpheus foram propostas inicialmente por Coutiere

(1908, 1909), sendo em seguida aceita por De Man (1911), consistindo em uma divisdo
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do género em seis grupos informais, nao taxonomicos: Brevicarpus; Comatularum,
Laevimanus (renomeado para Gambarelloides); Biunguiculatus (renomeado para
Coutierei); Neomeris; ¢ Paulsoni (Banner & Banner, 1975). Apesar de nado ser
considerada uma classificacdo taxondmica, a separagao destes grupos se baseou em
caracteristicas morfologicas que, a principio, demonstram padrdes evolutivos e afinidades

subgenéricas (Banner & Banner 1975; Rios & Duffy 2007).

Posteriormente, a reavaliagdo da defini¢do dos grupos propostos por Coutiére (1908,
1909) concluiu que dentre os seis mencionados acima, somente os trés primeiros
apresentam morfologias distintas o suficiente para permanecerem separados, sendo os
demais grupos considerados como relagdes duvidosas e que ndo auxiliam sua
classificagdo Banner & Banner 1975). Ainda dentro do género Synalpheus, uma revisao
mais recente proposta por Rios & Duffy (2007) sugeriu a mudanga de algumas espécies
inclusas no grupo Gambarelloides, para um novo género, Zuzalpheus Rios & Dufty, 2007.

A mudanca proposta por Rios & Duffy (2007) teve como base aspectos morfologicos,
como também um suporte molecular que sugeriu a existéncia de um grupo monofilético
dentro de Synalpheus (Duffy et al. 2000; Morrison et al. 2004; Hultgren ef al. 2011; Dufty
& Hultgren 2011). Entretanto, por meio de uma nova revisdo, Anker & De Grave (2008)
consideraram o género descrito por Rios & Duffy (2007) como um sindénimo junior de
Synalpheus, incluindo Zuzalpheus como um nome ainda vélido taxonomicamente,

podendo ser utilizado como classificacao subgenérica.

Synalpheus € o grupo com a maior diversidade de organizacao social ja descrita dentre
os organismos marinhos. Para os Gambarelloides, sdo observados dois tipos de
organizacao social, exclusivas deste grupo: 1- a “comunal”, que contém individuos da
mesma espécie que vivem em comunidade, na qual diversos casais vivem

simultaneamente no mesmo hospedeiro, em propor¢ao dos sexos aproximadamente igual,

11
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e com todos individuos apresentando capacidade reprodutiva; e 2- a eussocial, ou seja,
colonias com presenca de uma ou mais “rainhas” (fémeas funcionalmente reprodutivas),
com alto enviesamento reprodutivo, sobreposi¢ao de geragdes e defesa cooperativa do
hospedeiro, e, em alguns casos especificos como em Synalpheus regalis Duffy, 1996 que
utilizam o mecanismo de estalo para comunicacdo entre espécimes da mesma coldnia
(Dufty et al. 2002). (Brooks et al. 2017; Hultgren et al. 2017). Dentre os organismos
marinhos, a eussocialidade ¢ uma caracteristica encontrada apenas em algumas espécies
de Synalpheus (Duffy 1996; Hultgren et al. 2017). J4 para a maioria das espécies do
género, que incluis os chamados “ndo Gambarelloides”, apresentam pares monogamicos,
descrito como comportamento de “pair bond”, no qual vivem em pares heterossexuais em

tocas ou hospedeiros.

Os estudos recentes com o género exibem, majoritariamente, taxonomia, morfologia
dos adultos e a correlagdo destes com outros biologia molecular, tamanho dos ovos, e
tamanho do genoma (Anker et al. 2017; Chak et al. 2017; Hultgren et al. 2017; 2021;
Ashrafi & Hultgren 2022). Seguindo essa abordagem, os estudos que utilizam aspectos
das larvas, as utilizam apenas como uma ferramenta que considera somente o padrio de
desenvolvimento, se abreviado ou estendido (Duffy & Macdonald 2009; Hultgren et al.
2021), sem analisar detalhadamente as caracteristicas morfologicas das larvas de cada
espécie. Sendo assim, a morfologia larval ¢ pouco utilizada em estudos recentes
envolvendo Synalpheus, apesar de ser um importante método dentro da biologia dos

crustaceos (Anger 2001).

Deste modo, o objetivo geral da presente tese foi descrever a morfologia externa das
zoeas I de cinco espécies de Synalpheus registrados no estado de Sao Paulo e comparar
com demais descri¢des disponiveis na literatura, a fim de encontrar padrdes na morfologia

larval e no desenvolvimento pds-embriondrio deste género que possam auxiliar a

12
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esclarecer aspectos da taxonomia e historia de vida do grupo. Assim, a tese consiste em
dois capitulos: 1) Descrigao do primeiro estagio larval de cinco espécies dos camardes do
género Synalpheus Spence Bate, 1888; i1) Revisao da morfologia do primeiro estagio

larval dos camardes do género Synalpheus Spence Bate, 1888.
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