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RESUMO 

A similaridade e dissimilaridade observadas entre populações é resultante de processos 

ecológicos ao longo da evolução. Dessa forma, o ajuste ecológico às diferentes condições 

ambientais é um dos processos que podem explicar a variação morfológica entre espécies. 

Nos camarões do gênero Alpheus, é observada uma forte plasticidade fenotípica na quela 

maior. Além disso, a mesma possui um mecanismo de dente-cavidade, capaz de produzir um 

jato de água acompanhado de um som caracterizado como “estalo”, resultante do colapso de 

uma bolha de cavitação proveniente do fechamento da mesma. A morfologia e o mecanismo 

da quela maior estão presentes tanto nos machos quantos nas fêmeas, sendo crucial para a 

ecologia e biologia dos mesmos. O presente estudo investigou a presença de variação na 

forma da quela maior de três espécies de Alpheus, sendo elas: Alpheus angulosus McClure, 

2002, A. carlae Anker, 2012 e A. estuariensis Christoffersen, 1984. Foi testada a hipótese de 

variação morfológica na quela maior, em resposta à plasticidade fenotípica de cada espécie, 

onde a variação interespecífica foi analisada separadamente por sexo entre as espécies, e a 

variação intraespecífica foi analisada entre machos e fêmeas da mesma espécie, 

caracterizando uma investigação de dimorfismo sexual. Para testar a nossa hipótese, foi 

utilizada técnica de morfometria geométrica por marcos anatômicos. Os espécimes utilizados 

no estudo são provenientes de campanhas amostrais realizadas em três localidades da costa do 

estado da Bahia, Nordeste do Brasil. A variação interespecífica da forma da quela maior foi 

investigada com a utilização da análise de variáveis canônicas, e a variação intraespecífica por 

meio da análise de função discriminante. Foi observada variação interespecífica na forma da 

quela maior entre as espécies estudadas, bem como a variação intraespecífica, caracterizando 

dimorfismo sexual, com exceção de A. estuariensis. Assim, os resultados obtidos 

corroboraram a hipótese central do estudo, revelando forte variação na forma da quela maior 

entre as espécies estudadas. Além disso, os resultados ainda indicam que a plasticidade 

fenotípica observada pode estar associada a ecologia de cada espécie, onde a maior distinção 

ecológica evidenciou maior distinção morfológica entre as espécies estudadas. 

 

Palavras-chave: camarão-de-estalo; morfometria geométrica; plasticidade fenotípica; 

dimorfismo sexual. 
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ABSTRACT 

 

The similarity and dissimilarity observed between populations is the result of ecological 

processes throughout evolution. Thus, ecological adjustment to different environmental 

conditions is one of the processes that can explain the morphological variation between 

species. In shrimps of the Alpheus genus, strong phenotypic plasticity is observed in the larger 

one. In addition, it has a tooth-cavity mechanism, capable of producing a jet of water 

accompanied by a sound characterized as a “snapping”, resulting from the collapse of a 

cavitation bubble from closing it. The morphology and mechanism of the larger quela are 

present in both males and females, being crucial to their ecology and biology. The present 

study investigated the presence of variation in the shape of the major quela of three Alpheus 

species, namely: Alpheus angulosus McClure, 2002, A. carlae Anker, 2012 and A. 

estuariensis Christoffersen, 1984. The hypothesis of morphological variation was tested in the 

larger one, in response to the phenotypic plasticity of each species, where the interspecific 

variation was analyzed separately by sex between species, and the intraspecific variation was 

analyzed between males and females of the same species, characterizing an investigation of 

sexual dimorphism. To test our hypothesis, we used the technique of geometric morphometry 

by anatomical landmarks. The specimens used in the study come from sampling campaigns 

carried out in three locations on the coast of the state of Bahia, Northeast Brazil. The 

interspecific variation of the shape of the larger one was investigated using the analysis of 

canonical variables, and the intraspecific variation through the analysis of discriminant 

function. Interspecific variation was observed in the shape of the larger one among the species 

studied, as well as the intraspecific variation, characterizing sexual dimorphism, except for A. 

estuariensis. Thus, the results obtained corroborated the central hypothesis of the study, 

revealing strong variation in the shape of the larger one among the species studied. In 

addition, the results also indicate that the phenotypic plasticity observed may be associated 

with the ecology of each species, where the greatest ecological distinction showed the greatest 

morphological distinction between the species studied. 

 

Keywords: snapping shrimp; geometric morphometrics; phenotypic plasticity; sexual 

dimorphism. 
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1 INTRODUÇÃO 

Identificar processos ecológicos que moldam a diversidade de espécies é crucial para 

compreender a atual conjuntura evolutiva dos organismos (SCHLUTER, 2000; PFENNIG & 

PFENNIG, 2009), visto que esses são mais variáveis em fenótipo do que é esperado ao acaso 

(BROWN, 1995; LEVIS et al., 2017). Um dos mecanismos que mais proporcionam tal 

variação é a plasticidade fenotípica (PFENNIG & PFENNIG, 2009), caracterizada como a 

variação fenotípica de um indivíduo em resposta a um estímulo ambiental (WEST-

EBERHARD, 2003). Assim, grupos taxonômicos com alto grau de plasticidade fenotípica 

podem exibir um maior sucesso nos processos de ajuste ecológico.  

A maior capacidade de ajuste ecológico às diferentes condições ambientais é um dos 

processos que podem explicar a similaridade/dissimilaridade, i.e. semelhança e diferença 

morfológica observada entre populações e espécies, tanto na alopatria quanto na simpatria 

(LOSOS 1992; PAULL et al., 2012; LEVIS et al., 2017). Dessa forma, a 

similaridade/dissimilaridade entre espécies é resultante de processos ecológicos ao longo da 

evolução, que são inerentes à especiação (SCHLUTER, 2000).  

Com mais de 17.000 espécies descritas (DE GRAVE et al., 2009), a ordem 

Decapoda Latreille, 1802 é representada nos mais diversos ecossistemas ao longo das zonas 

tropicais e subtropicais do mundo (MARTIN & DAVIS, 2001; DE GRAVE et al., 2009; DE 

GRAVE & FRANSEN, 2011; CUMBERLIDGE, 2016). Além de sua ampla distribuição 

geográfica, os decápodos exibem também uma ampla plasticidade fenotípica, com uma 

grande diversidade morfológica, resultante da evolução de representantes do táxon em 

diferentes tipos de ambientes (MARTIN & DAVIS, 2001; DE GRAVE  et al., 2009; DE 

GRAVE  & FRANSEN, 2011; CUMBERLIDGE, 2016). Dentro de Decapoda, os camarões 

Caridea constituem o segundo maior grupo em termos de riqueza específica, com 

aproximadamente 3438 espécies descritas distribuídas em 389 gêneros, exibindo notável 

riqueza em termos morfológicos e ecológicos (DE GRAVE & FRANSEN, 2011).  

Uma das estruturas corporais de maior destaque no sucesso evolutivo dos crustáceos 

decápodos e, consequentemente, dos camarões carídeos é o quelípodo, apêndice 

originalmente desenvolvido para a locomoção. Ao longo da história evolutiva de muitos taxa 

dentro de Decapoda, desenvolveu em sua porção distal uma estrutura em forma de pinça, 

denominada quela, que pode estar presente em um ou mais pares de apêndices (LEE et al., 
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1995; MARIAPPAN et al., 2000). Em muitos taxa são observados variação no tamanho e na 

forma do par principal de quelas, fenômeno denominado de heteroquelia, onde a quela menor 

é geralmente utilizada para a alimentação, enquanto a quela maior é utilizada em grande 

variedade de atividades biológicas, tais como: acasalamento, forrageio, alimentação, 

predação, comunicação visual, construção de abrigos e disputas agonísticas (MARIAPPAN et 

al., 2000). 

Em Caridea, é observado um mecanismo singular dentre os demais já registrados nas 

quelas dos crustáceos. Esse mecanismo é denominado de mecanismo de dente-cavidade e 

pertence a um grupo taxonômico restrito formado por dois gêneros da família Alpheidae 

RAFINESQUE, 1815, sendo eles Alpheus Fabricius, 1798 e Synalpheus Spence Bate, 1888 

(ANKER et al., 2006). Ainda de acordo com esses autores, nesses camarões, é observada uma 

forte heteroquelia, onde a quela maior, que possui o mecanismo de dente-cavidade, e 

notavelmente mais robusta, enquanto a menor é delgada. Devido ao mecanismo de dente-

cavidade, tanto os machos quanto as fêmeas de espécies de Alpheus e Synalpheus são capazes 

de produzir um jato de água acompanhado de um som caracterizado como “estalo” ou 

“snapping”, resultante do colapso de uma bolha de cavitação criada durante o fechamento da 

quela maior (VERSLUIS et al., 2000), que pode ser utilizado por ambos os sexos em 

interações agonísticas (intra e intersexuais) (NOLAN & SALMON, 1970), proteção de 

abrigos (MATHEWS, 2002a, b), predação (VERSLUIS et al., 2000) e durante os eventos de 

acasalamento (NOLAN & SALMON, 1970; MATHEWS, 2002a, b). 

A única filogenia abrangente de Alpheidae sugere que os dois gêneros com o 

mecanismo de dente-cavidade formam um clado único, enquanto outra hipótese sugere o 

surgimento independente na evolução de Alpheidae (ver ANKER et al., 2006). Em Alpheus, 

há evidências a partir de mesofósseis, que a quela com esse mecanismo existe há pelo menos 

30 Ma. atrás em várias linhagens distintas (HYŽNÝ et al., 2017). Este gênero é o mais 

especioso e o mais diversificado ecologicamente dentro da família (DE GRAVE  & 

FRANSEN, 2011; ANKER, 2012; ANKER & DE GRAVE, 2012; ALMEIDA et al., 2013; 

ANKER & PACHELLE, 2013), provavelmente, resultado da alta plasticidade fenotípica 

observada no mesmo (MATHEWS et al., 2002; ANKER et al., 2006). Assim, a quela maior e 

seu distinto mecanismo tornam-o um importante instrumento para a compreensão da 

importância da plasticidade fenotípica na irradiação evolutiva e diversidade de espécies em 

Alpheidae. 
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Devido à dificuldade na identificação das espécies, estudos realizados com Alpheus 

são intimamente relacionados à taxonomia, filogenia e distribuição geográfica (MATHEWS 

et al., 2002; ALMEIDA et al., 2006; 2013; ANKER et al., 2006; MATHEWS, 2006; ANKER 

& DE GRAVE, 2012; SOLADADE & ALMEIDA, 2013), visto que muitas espécies vivem 

em simpatria com congêneres morfologicamente semelhantes (ALMEIDA et al., 2006; 2013; 

2014; ANKER & KNOWLTON, 2009; ANKER, 2012; ANKER et al., 2007). Como 

exemplo, pode ser citada Alpheus carlae Anker, 2012, que até o ano de 2012 era designada 

como Alpheus angulosus McClure, 2002, sendo atualmente consideradas espécies 

geneticamente distintas e morfologicamente crípticas, com ampla e contínua faixa de 

ocorrência com sobreposição ao longo da costa brasileira (ANKER, 2012). Visando diminuir 

os problemas causados pela similaridade/dissimilaridade morfológica de Alpheus, o gênero é 

dividido em grandes grupos de espécies com base em caracteres morfológicos. Dentre esses, o 

grupo Alpheus edwardsii (Audouin, 1826) é caracterizado pela quela maior com presença de 

entalhes dorsal e ventral na palma (BANNER & BANNER, 1982). 

Apesar das dificuldades impostas pelo estado críptico de algumas espécies, o uso de 

estudos morfométricos tem relevado importantes informações em Alpheus. Com o uso de 

morfometria tradicional, McClure e Wicksten (1997) observaram que a variação 

interespecífica no grupo A. edwardsii pode ser maior do que é frequentemente relatado. 

Apesar da semelhança morfológica entre as quelas, foi observada distinção morfométrica 

entre A. angulosus, A. heterochaelis Say, 1818 e A. estuariensis Christoffersen, 1984 

(MCCLURE & WICKSTEN, 1997), indicando que a variação morfológica interespecífica 

dentro de Alpheus deve ser melhor estudada. Em adição, também com o uso da morfometria 

tradicional, estudos têm revelado importantes informações acerca da biologia e ecologia de 

diferentes espécies de Alpheus com ocorrência na costa brasileira, principalmente 

relacionados aos padrões ontogenéticos e de dimorfismo sexual da quela maior (PESCINELLI 

et al., 2018; SOLEDADE et al., 2018; COSTA-SOUZA et al., 2019). 

O dimorfismo sexual de tamanho é caracterizado como a variação de tamanho entre 

machos e fêmeas, sendo um dos fenômenos mais diversificados e estudados dentro da 

ecologia evolutiva de vertebrados e invertebrados. Nos crustáceos, o dimorfismo sexual 

geralmente é caracterizado pelo maior tamanho do quelípodo nos machos e da câmara pleonal 

nas fêmeas. Nos machos o maior tamanho do quelípodo geralmente está associado a 

vantagens nas interações agonísticas, enquanto o maior tamanho da câmara pleonal das 
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fêmeas lhes confere maior capacidade reprodutiva, isto é, maior espaço disponível para 

incubação de ovos (HARTNOLL, 1978; MARIAPPAN et al., 2000). 

Em Alpheus a investigação do dimorfismo sexual para a quela maior tem revelado 

inconsistência na fixação de um padrão morfológico para o tamanho e ontogenia da quela, 

sendo observada a presença e a ausência de dimorfismo sexual de tamanho da estrutura em 

diferentes espécies (SCHEIN 1975; KNOWLTON 1980; MATHEWS 2002a, b; 

PESCINELLI et al., 2018; SOLEDADE et al., 2018; COSTA-SOUZA et al., 2019), 

provavelmente resultante da plasticidade fenotípica das espécies do gênero em resposta aos 

diferentes processos ecológicos experimentados por cada espécie. Além disso, esses 

resultados podem ocorrer devido a estratégia reprodutiva de monogamia, que tem sido 

apontada como a principal estratégia reprodutiva em Alpheus, onde o emparelhamento 

heterossexual frequentemente é realizado por espécimes com quela maior de tamanho 

morfometricamente semelhante (NOLAN & SALMON 1970; SCHEIN 1975; KNOWLTON 

1980; MATHEWS 2002a, b; COSTA-SOUZA et al., 2014; SOLEDADE et al., 2018). 

Assim, considerando as variações interespecíficas relatadas (MCCLURE & 

WICKSTEN, 1997), a singularidade evolutiva (ANKER et al., 2006) e a inconsistência no 

dimorfismo sexual da quela maior (SCHEIN 1975; KNOWLTON 1980; MATHEWS 2002a, 

b; PESCINELLI et al., 2018; SOLEDADE et al., 2018; COSTA-SOUZA et al., 2019), 

investigar similaridade/dissimilaridade da forma da quela maior em Alpheus pode fornecer 

informações ainda desconhecidas sobre a plasticidade fenotípica dessa estrutura em diferentes 

espécies do gênero. Diante do relatado, é válida a aplicação da técnica de morfometria 

geométrica, devido a sua capacidade de avaliar e caracterizar variações na forma de estruturas 

anatômicas, por intermédio de coordenadas de referência, os marcos anatômicos ou 

“landmarks” (ROHLF & MARCUS, 1993; ADAMS et al., 2013).  

A investigação por intermédio de morfometria geométrica em crustáceos tem 

crescido consideravelmente, podendo ser observados estudos com Brachyura (ALENCAR et 

al., 2014) e Anomura (MACHIORI et al., 2014), além de camarões carídeos (TORRES et al., 

2014) e peneídeos (ACCIOLY et al., 2013). Segundo Alencar et al. (2014), os crustáceos 

possuem perfil anatômico memorável para estudos de morfometria geométrica, 

principalmente pela rigidez de seu exoesqueleto, que facilita o posicionamento preciso de 

marcos anatômicos. Assim, a aplicação da morfometria geométrica em Alpheus pode fornecer 

consideráveis informações sobre a plasticidade fenotípica das espécies do gênero. 



5 
 

Assim, o presente estudo teve como objetivo principal investigar a presença de 

variação na forma da quela maior em Alpheus, testando a hipótese de variação interespecífica 

e intraespecífica dessa estrutura, em virtude da resposta da plasticidade fenotípica das 

espécies e indivíduos do gênero aos diferentes processos ecológicos enfrentados pelas 

mesmas. Para isso, foram elaborados os seguintes questionamentos: Espécies 

morfologicamente semelhantes de Alpheus exibem variação na forma da quela maior em 

resposta a diferentes pressões ecológicas? Existe variação morfológica da quela maior entre 

machos e fêmeas, caracterizando dimorfismo sexual na forma dessa estrutura em Alpheus? 

Para responder essas questões o presente estudo investigou a variação da forma da quela 

maior de três espécies do grupo A. edwardsii: A. angulosus, que é geralmente encontrada em 

ambiente marinho, na região entremarés, em substrato de areia fina, sob rochas (ANKER, 

2012; COSTA-SOUZA et al., 2019); A. carlae que se assemelha ecologicamente à A. 

angulosus (ANKER, 2012), embora seja mais generalista, ocorrendo também em ambiente 

estuarino (AO Almeida, obs. pessoal); e A. estuariensis, encontrada com maior frequência em 

galerias construídas em substrato de lama (CHRISTOFFERSEN, 1984; ALMEIDA et al., 

2006, 2012). 
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 2 PROCEDIMENTO EXPERIMENTAL E RESULTADOS 
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Artigo 1 – Análise de variação na forma da quela maior de três espécies do grupo 

Alpheus edwardsii (Audouin, 1826) 

Whandenson M. Nascimento1,2*, Alexandre O. Almeida3, Allysson P. Pinheiro1,2 
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Este estudo testou a hipótese de que espécies similares de camarões-de-estalo do gênero 

Alpheus exibem variação na forma da quela maior de acordo com as pressões ecológicas a que 

estão submetidas em seus ambientes. Para isso, foram utilizadas três espécies do grupo 

Alpheus edwardsii: Alpheus angulosus, Alpheus carlae e Alpheus estuariensis. Os espécimes 

foram coletados em três localidades ao longo da costa sul do estado da Bahia, Nordeste do 

Brasil. A forma da quela maior foi obtida a partir da utilização da técnica de morfometria 

geométrica por marcos anatômicos. A variação da forma foi analisada com a utilização de 

uma análise de variáveis canônicas, onde a distância de Procrustes obtida a partir da análise 

de variáveis canônicas foi utilizada para determinar a significância da variação entre as 

espécies. Os corroboram a hipótese do estudo resultados indicaram existência de variação 

morfológica entre as espécies estudadas, sendo ainda observada variação intraespecífica em A. 

carlae entre duas localidades distintas. A variação na forma da quela maior entre as espécies 

estudadas indica forte plasticidade fenotípica dessa estrutura dentro do gênero Alpheus, que 

provavelmente está associada ao sucesso evolutivo desse táxon. Além disso, foi observada 

maior variação morfológica nos machos que nas fêmeas. Tal diferença pode ser explicada por 

diferenças comportamentais entre os sexos, uma vez que machos podem sofrer mais com a 

pressão ambiental por passarem uma maior parte do tempo expostos, enquanto as fêmeas 

permanecem mais tempo nos abrigos.  
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INTRODUÇÃO 

As espécies são mais variáveis em fenótipos do que é esperado ao acaso, com fortes 

consequências nas interações ecológicas intraespecíficas e interespecíficas (Brown 1995; 

Levis et al. 2017). A similaridade/dissimilaridade observadas entre populações é resultante de 

processos ecológicos ao longo da evolução, inerentes à especiação (Schluter 2000). Portanto, 

o ajuste ecológico às diferentes condições ambientais é um dos processos que podem estar 

associados ao fenômeno da similaridade e dissimilaridade de espécies (Losos 1992; Paull et 

al. 2012; Levis et al. 2017). 

Recentemente, estudos com a aplicação da morfometria geométrica revelaram 

importantes informações sobre a variação morfológica intraespecífica em crustáceos 

(Zimmermann et al. 2012; Marchiori et al. 2014, 2015). Os crustáceos possuem perfil 

anatômico de destaque para estudos com morfometria geométrica, principalmente pela rigidez 

de seu exoesqueleto, que facilita o posicionamento preciso dos landmarks (Alencar et al. 

2014). Dessa forma, a aplicação da morfometria geométrica em decápodes pode fornecer 

consideráveis informações sobre a os aspectos ecológicos associados à morfologia de cada 

táxon. 

Os camarões do gênero Alpheus, conhecidos como camarão-de-estalo, possuem ampla 

distribuição em águas tropicais e subtropicais do mundo (Chace 1988; Anker et al. 2006). O 

gênero é o mais especioso dentro da família Alpheidae Rafinesque, 1815, com mais de 300 

espécies descritas (De Grave & Fransen 2011; Anker 2012; Almeida et al. 2013; Soledade et 

al. 2018; De Grave et al. 2020), e provavelmente o mais diversificado ecologicamente, 

ocorrendo desde estuários com substrato lamacento aos recifes de corais, e eventualmente em 

água doce (Chace 1988; Yeo & Ng 1996; Anker et al. 2006; Soledade & Almeida 2013).  

O primeiro par de pereiópodos em camarões do gênero Alpheus exibe uma forte 

heteroquelia em relação à forma e ao tamanho (Schein 1975, 1977; Anker et al. 2006). A 

quela maior é capaz de produzir um jato de água acompanhado de um som caracterizado 

como “estalo”, resultante do colapso de uma bolha de cavitação criada durante o fechamento 

da quela (Versluis et al. 2000), sendo considerada uma inovação-chave, isto é, que 

possibilitou a interação com o meio de forma totalmente nova (Anker et al. 2006). A quela 

menor tem função relacionada com as atividades de alimentação, escavação e manutenção do 

abrigo (Nolan & Salmon 1970; Read & Govind 1997). Em termos ecológicos, a quela maior é 
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fundamental para esses camarões, principalmente nas interações agonísticas (intra e 

intersexuais) (Nolan & Salmon 1970; Schein 1975), construção e proteção de abrigos 

(Knowlton 1980; Knowlton & Keller 1982; Mathews 2002a, b), predação (Versluis et al. 

2000) e durante os eventos de acasalamento (Nolan & Salmon 1970; Knowlton 1980; 

Knowlton e Keller 1982; Mathews 2002a, b). Além disso, a funcionalidade ecológica da quela 

maior parece ser semelhante entre machos e fêmeas (Mathews 2002a, b), embora a existência 

de dimorfismo sexual tenha sido evidenciada na ontogenia deste apêndice para somente 

algumas espécies do gênero (Pescinelli et al. 2018; Soledade et al. 2018; Costa-Sousa et al. 

2019). A única filogenia abrangente de Alpheidae sugere que os gêneros com o mecanismo de 

“estalo” formam um clado único. Outra hipótese é que ele tenha surgido por convergência 

várias vezes ao longo da evolução de Alpheidae (ver Anker et al. 2006). Além disso, em 

Alpheus, há evidências a partir de mesofósseis, que a quela com tal sistema teria surgido há 

pelo menos 30 Ma. atrás (Hyžný et al. 2017). 

No grupo A. edwardsii (Audouin, 1826) a quela maior é caracterizada principalmente 

pela presença de entalhes dorsal e ventral na palma (Banner e Banner 1982). No entanto, 

apesar da semelhança morfológica entre as quelas das espécies desse grupo, McClure e 

Wicksten (1997) observaram que a variação interespecífica pode ser maior do que é 

frequentemente relatado para as espécies do grupo. Esses autores, observaram forte distinção 

morfométrica entre A. angulosus, A. heterochaelis e A. estuariensis, indicando que a variação 

morfológica interespecífica dentro de Alpheus pode ser melhor estudada, visto que essa pode 

ser resultante do processo de ajuste ecológico de espécies do gênero, assim como observado 

em outros camarões carídeos (Maciel & Valenti 2009; Vergamini et al. 2011). 

Assim, considerando a possível evolução convergente da quela maior entre as espécies 

do grupo A. edwardsii (ver Williams et al. 2001) sua importância ecológica e a variação 

interespecífica relatada (McClure e Wicksten 1997), foi testada a hipótese de que espécies 

morfologicamente semelhantes de Alpheus exibem variação na forma da quela maior de 

acordo com as pressões ecológicas, tais como os diferentes tipos de substrato em que essas 

espécies estão inseridas em seus ambientes. Para responder essa questão central o presente 

estudo analisou a variação da forma desse apêndice em três espécies do grupo A. edwardsii: 

A. angulosus, que é geralmente encontrada em ambiente marinho, na região entremarés, em 

substrato de areia fina, sob rochas (Anker 2012; Costa-Souza et al. 2019); A. carlae Anker, 

2012 que se assemelha ecologicamente à A. angulosus (Anker 2012), embora seja mais 

generalista, ocorrendo também em ambiente estuarino (AO Almeida, obs. pessoal); e A. 
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estuariensis Christoffersen, 1984, encontrada com maior frequência em galerias construídas 

em substrato de lama (Almeida et al. 2006, 2012). Para isto, a técnica de morfometria 

geométrica foi utilizada devido a capacidade de detectar diferenças na forma, que geralmente 

não são capturadas com a utilização da morfometria tradicional (Alencar et al. 2014). 

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

Área de estudo e coleta do material biológico 

Os espécimes estudados são provenientes de amostragens realizadas entre 2011 e 2013, 

em três localidades da costa do Estado da Bahia, nordeste do Brasil. Alpheus angulosus foi 

coletada na Praia da Concha (PC) (14°16’31,4”S 38°59’14,5”O), município de Itacaré, onde 

também foi coletada A. carlae. Espécimes de A. carlae também foram coletados na Praia de 

Moreré (PM) (13°36’49,5”S 38°54’16,2”O), no município de Cairú. Por fim, A. estuariensis 

foi coletado na Baía do Pontal (BP) (14°48’31,1”S 39°02’08,3”O), município de Ilhéus (Fig. 

1). Para maiores detalhes sobre as amostragens ver Costa-Souza et al. (2014, 2017) e 

Soledade et al. (2017, 2018). 

Após coletados, os pares heterossexuais foram acondicionados em sacos plásticos 

individuais, separados de outros casais e transportados ao laboratório. Em laboratório, os 

espécimes foram identificados em nível de espécie conforme Soledade e Almeida (2013), e 

identificados quanto ao sexo de acordo com a presença (machos) ou ausência (fêmeas) do 

appendix masculina no segundo par de pleópodos (Bauer 2004).  

Obtenção e tratamento dos dados  

Um total de 73 pares heterossexuais das três espécies (146 espécimes adultos) foi 

analisado (Tabela 1). A quela maior de cada indivíduo foi inspecionada visualmente para 

verificar se estavam livres de quaisquer injúrias, sendo utilizados nas análises apenas aqueles 

com quela maior intacta. Para obtenção das imagens digitalizadas, a quela maior foi 

posicionada em vista mesial. As imagens foram obtidas com a utilização de microscópio 

Leica EZ4W, com câmera fotográfica acoplada, a uma distância padronizada (aumento de 

8x). 
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As imagens digitalizadas de quelas de machos e fêmeas foram ordenadas e convertidas, 

separadamente, em arquivo com formato TPS, com a utilização do software tpsUtil32 (Rohlf 

2015). O total de 17 landmarks (Fig. 2) foram digitalizados em cada imagem, com a 

utilização do software tpsDig2 (Rohlf 2015). Em seguida, as configurações de landmarks 

obtidas para cada espécime foram submetidas, separadamente por sexo, a uma análise 

generalizada de Procrustes (GPA). Esse processo reduz a influência de erros ocorridos durante 

a captura das imagens digitalizadas, associados à posição, escala e rotação da forma analisada 

(Rohlf & Slice 1990). Os procedimentos e obtenção das imagens e digitalização dos 

landmarks foram realizados por um pesquisador, para diminuição de erros.  

Análise de morfometria geométrica 

Os dados da forma da quela maior de machos e fêmeas obtidos a partir da GPA foram 

submetidos, separadamente por sexo, a uma análise de regressão multivariada (localidade vs. 

espécie) para retirar os efeitos de alometria estática e ontogenia, conforme Alencar et al. 

(2014). Esse procedimento foi utilizado devido à comparação morfológica entre populações e 

espécies diferentes, visto que os efeitos de tamanho da quela e alometria estática são 

controlados (Sidlauskas et al. 2011; Alencar et al. 2014; Lima-Filho et al. 2017).  

Por fim, uma análise de variáveis canônicas (CVA) foi realizada para cada sexo, 

utilizando os dados da matriz residual da regressão multivariada. A CVA foi utilizada para 

testar estatisticamente a variação da forma da quela maior para machos e fêmeas entre as 

espécies de Alpheus estudadas. Os valores da distância de Procrustes foram obtidos a partir da 

CVA (10.000 permutações) para inferência estatística da variação da forma entre os grupos. A 

representação gráfica da variação da forma prevista na CVA, de acordo o posicionamento dos 

grupos ao longo do morfoespaço, foi obtida a partir da configuração de gráfico “wireframe” 

(Klingenberg et al. 2013). 

O procedimento de GPA, e as análises de regressão multivariada e CVA, bem como os 

gráficos do tipo “wireframe” foram realizadas no MorphoJ 1.02b® (Klingenberg 2011). 

Além disso, o gráfico da CVA do tipo “scatterplot” foi configurado no software R (R 

Development Core Team 2019). O valor de significância adotado foi de 5% (Zar 2010). 
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RESULTADOS 

A partir dos dados gerados pela morfometria geométrica foi observada variação 

significativa na forma da quela maior entre Alpheus angulosus, A. carlae (PC), A. carlae 

(PM) e A. estuariensis, tanto nos machos quanto nas fêmeas. Nos machos, 92,68% da 

variação da forma da quela maior foi explicada nas duas primeiras variáveis canônicas da 

CVA (CV1 = 72,97%; CV2 = 19,71%). Para as fêmeas, a CVA explicou 94,55% da variação 

da forma da quela maior, também para as duas primeiras variáveis canônicas (CV1 = 82,04; 

CV2 = 12,51%). 

Nos machos, não foi observada variação significativa na forma da quela maior entre A. 

angulosus e A. carlae provenientes da mesma localidade (PC) (Tabela 2). Contudo, machos 

de A. angulosus e A. carlae, provenientes de diferentes localidades (PC e PM, 

respectivamente) apresentaram diferença significativa (Tabela 2), corroborando o observado 

no morfoespaço (Fig. 3). Além disso, a forma da quela maior de machos de A. carlae diferiu 

significativamente entre os indivíduos das duas localidades amostradas (PC e PM) (Tabela 2). 

Por fim, os machos de A. estuariensis exibiram a maior distinção morfológica entre os grupos 

analisados, sendo observado agrupamento antagônico aos demais grupos no morfoespaço 

(Fig. 3). 

Para as fêmeas, a forma da quela maior não divergiu entre A. angulosus e A. carlae das 

duas localidades amostradas (PC e PM) (Tabela 3). Contudo, embora a CV1 tenha indicado 

agrupamento próximo para as fêmeas de A. carlae das duas localidades (PC e PM) (Fig. 4), 

foi identificada variação da forma entre esses dois grupos (Tabela 3). Além disso, como 

observado nos machos, as fêmeas de A. estuariensis exibiram a maior distinção entre os 

grupos estudados, tanto para a distância de Procrustes (Tabela 3) como no agrupamento no 

morfoespaço (Fig. 4). 

 

DISCUSSÃO 

As espécies de Alpheus analisadas exibem forte variação intra e interespecífica na 

morfologia da quela maior, tanto nos machos quanto nas fêmeas. Os resultados indicam que a 

forma da quela maior é variável entre as espécies estudadas. Variações também foram 

observadas entre indivíduos de uma mesma espécie provenientes de diferentes localidades. 
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Assim, a hipótese de variação na forma da quela maior em resposta às condições ecológicas 

locais foi confirmada. Essa variação é um indicativo de existência de plasticidade fenotípica, 

que pode refletir diretamente no sucesso evolutivo desses crustáceos. 

Mesmo apresentando as características morfológicas gerais do grupo A. edwardsii, 

como os entalhes dorsal e ventral na palma da quela maior (Banner e Banner 1982), a análise 

de morfometria geométrica revelou que a morfologia da quela maior de A. estuariensis é 

fortemente distinta da quela maior de A. angulosus e A. carlae, em ambos os sexos. 

Corroborando a hipótese do presente estudo, a maior distinção morfológica apresentada por 

machos e fêmeas em A. estuariensis pode ser explicada pela ecologia distinta da espécie. 

Embora as três espécies estudadas possam ocorrer em áreas semelhantes ao longo da 

costa brasileira (Soledade & Almeida 2013), A. estuariensis é a mais distinta ecologicamente. 

Essa espécie é escavadora de galerias na lama na região entremarés de estuários 

(Christoffersen 1984; Almeida et al. 2012; Costa-Souza et al. 2014), enquanto A. angulosus e 

A. carlae são espécies encontradas principalmente em fundos arenosos, sob rochas, no 

substrato marinho (Anker 2012; Costa-Souza et al. 2019). Como os processos ecológicos 

podem favorecer a variação da forma entre espécies morfologicamente semelhantes (Schluter 

2000), a maior distinção morfológica na quela maior de machos e fêmeas de A. estuariensis 

pode ser resultante da especialização ecológica dessa estrutura para a construção de galerias 

na lama, atividade que pode ser realizada por ambos os sexos em camarões do gênero Alpheus 

(Mathews 2002a, b). 

A forma da quela maior dos machos de A. angulosus e A. carlae se assemelhou quando 

em simpatria (PC), diferindo quando comparadas entre localidades diferentes (PC e PM). Já a 

forma da quela maior nas fêmeas não divergiu entre A. angulosus e A. carlae, ainda que 

pequena variação na forma tenha sido observada. Como o quelípodo é essencial para ambos 

os sexos (Nolan & Salmon 1970), é provável que a especialização ecológica dessa estrutura 

ocorra da mesma forma para machos e fêmeas. Entretanto, nossos resultados sugerem a 

plasticidade fenotípica dessa estrutura pode ser maior nos machos, como proposto por Costa-

Souza et al. (2019). Ecologicamente, acreditamos que a maior exposição dos machos ao 

ambiente os torne mais susceptíveis às pressões ecológicas em relação às fêmeas, nesse caso, 

lhes conferindo uma maior plasticidade fenotípica.  
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A comparação entre indivíduos de A. carlae provenientes de duas localidades (PC e 

PM) revelou variação na forma da quela maior. Nesse caso, a variação da forma na quela 

maior pode ser resultante do ajuste ecológico que a espécie tem experimentado de forma 

distinta na Praia da Concha e Praia de Moreré. Em ambas localidades, A. carlae foi coletada 

sob rochas, porém, PC está situada na desembocadura de um grande rio (Rio de Contas) e tem 

um sedimento mais fino (possivelmente areno-lamoso). Por outro lado, PM é uma praia em 

ambiente tipicamente marinho, com sedimento mais arenoso (A.O. Almeida pers. obs.). 

Estudos recentes indicaram que o gasto energético direcionado ao crescimento do 

quelípodo em A. carlae é alto (Pescinelli et al. 2018; Soledade et al. 2018; Costa-Souza 2019), 

provavelmente devido à importância ecológica dessa estrutura. Para o camarão palaemonídeo 

Macrobrachium amazonicum (Heller, 1862), a plasticidade fenotípica é apontada como a 

principal causa do sucesso da espécie na colonização de novos ecossistemas, sendo 

morfologicamente representada pela variação no tamanho e na forma do quelípodo entre as 

populações (Maciel & Valenti 2009; Vergamini et al. 2011). Embora a variação da forma da 

quela entre populações de A. carlae tenha sido melhor perceptível com a utilização da 

morfometria geométrica, a plasticidade fenotípica dessa estrutura pode proporcionar maior 

ajuste ecológico à espécie, podendo explicar, em parte, sua ocorrência mais generalista quanto 

ao substrato (Nolan & Salmon 1970; Mathews 2002b; Costa-Souza et al. 2019). 

É provável que a ecologia das espécies estudadas seja um dos principais fatores 

associados à variação morfológica encontrada no presente estudo. No entanto, é sabido que as 

fêmeas de Alpheus podem dedicar muito tempo na realização de atividades como a construção 

de abrigos (Mathews 2002a, b). Assim, sugerimos que sejam desenvolvidos estudos com a 

aplicação da morfometria geométrica com ênfase no dimorfismo sexual na forma da quela 

maior de espécies do gênero Alpheus. Esta investigação do dimorfismo sexual pode revelar 

importantes informações sobre a ecologia evolutiva de um taxon (Blanckenhorn et al. 2006; 

Nascimento et al. 2020) 

Em conclusão, nossos resultados indicam variação morfológica da quela maior entre 

espécies do grupo A. edwardsii. Além disso, também foi observada variação morfológica 

intraespecífica entre A. carlae de diferentes localidades, que pode ter sido determinante para o 

sucesso da espécie na colonização dos ecossistemas ao longo da costa atlântico-ocidental. 

Devido a tais atributos, acreditamos que A. carlae pode ser uma relevante espécie modelo em 

estudos ecológicos futuros, podendo proporcionar importantes informações sobre os 
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processos que viabilizaram o sucesso na dispersão e colonização de outras espécies do gênero 

Alpheus ao longo de toda a zona costeira das águas tropicais e subtropicais do mundo. Foi 

observado que a morfometria geométrica pode ser um método de grande utilidade em estudos 

de morfologia comparada entre os camarões do gênero Alpheus. A variação da forma na quela 

maior entre espécies diferentes pode ser maior do que a relatada em estudos ecológicos 

anteriores, e pode estar associada à plasticidade fenotípica do gênero. Sugerimos que novos 

estudos sejam realizados, a fim de ampliar os conhecimentos sobre a plasticidade fenotípica 

da quela maior dos camarões do gênero Alpheus, visto que a especialização ecológica da 

forma da quela maior, provavelmente, está associada ao sucesso evolutivo desses camarões.  
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Tabelas 

Tabela 1 – Número de indivíduos machos (M) e fêmeas (F) de Alpheus angulosus, A. carlae e 

A. estuariensis coletados no Estado da Bahia, nordeste do Brasil. 

 

Espécies Localidade M F 

Alpheus angulosus Praia da Concha, Itacaré 15 15 

Alpheus carlae Praia da Concha, Itacaré 22 22 

Alpheus carlae Praia de Moreré, Cairú 20 20 

Alpheus estuariensis Baía do Pontal, Ilhéus 16 16 
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Tabela 2 – Resultados da análise de variáveis canônicas (CVA) para quela maior de machos 

de Alpheus angulosus (A.a) de Praia da Concha (PC), A. carlae (A.c) de Praia da Concha 

(PC) e Praia de Moreré (PM) e A. estuariensis (A.e) de Baía do Pontal (BP). CVs – Variáveis 

canônicas; Autov. – Autovalores da CVs; Var (%) – Porcentagem de variância de cada CV; 

V. Cum. (%) – Porcentagem de variância acumulada das CVs, Pcr – Distância de Procrustes. 

P – Valor de probabilidade (significância estatística). 

 

CVs Autov. Var (%) V.Cum. (%) Pcr\P A.a (PC) A.c (PM) A.c (PC) A.e (BP) 

1 34.042 72.97 72.97 A.a (PC)  <0.05 0.30 <0.05 

2 9.197 19.71 92.68 A.c (PM) 0.031  <0.05 <0.05 

3 3.414 7.32 100 A.c (PC) 0.016 0.038  <0.05 

        A.e (BP) 0.061 0.047 0.071   
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Tabela 3 – Resultados da análise de variáveis canônicas (CVA) para quela maior de fêmeas de 

Alpheus angulosus (A.a) de Praia da Concha (PC), A. carlae (A.c) de Praia da Concha (PC) e 

Praia de Moreré (PM) e A. estuariensis (A.e) de Baía do Pontal (BP). CVs – Variáveis 

canônicas; Autov. – Autovalores da CVs; Var (%) – Porcentagem de variância de cada CV; 

V. Cum. (%) – Porcentagem de variância acumulada das CVs, Pcr – Distância de Procrustes. 

P – Valor de probabilidade (significância estatística). 

 

 

 

 

 

 

  

CVs Autov. Var (%) V.Cum. (%) Pcr\P A.a (PC) A.c (PM) A.c (PC) A.e (BP) 

1 38.652 82.04 82.04 A.a (PC)  0.08 0.09 <0.05 

2 5.896 12.51 94.55 A.c (PM) 0.030  <0.05 <0.05 

3 2.565 5.45 100 A.c (PC) 0.020 0.033  <0.05 

        A.e (BP) 0.092 0.086 0.081   
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Legendas das figuras 

Figura 1 – Localidades de coleta dos espécimes utilizados no presente estudo. 

Figura 2 – Quela maior de espécime macho Alpheus angulosus, com posicionamento dos 

landmarks para obtenção da forma. 

Figura 3 – Scatterplot da análise de variáveis canônicas (CVA) indicando a forma da quela 

maior (em gráfico wireframe) prevista para o agrupamento dos machos de Alpheus angulosus 

(A.a) de Praia da Concha (PC), A. carlae (A.c) de Praia da Concha (PC) e Praia de Moreré 

(PM) e A. estuariensis (A.e) de Baía do Pontal (BP), ao longo do morfoespaço. 

Figura 4 – Scatterplot da análise de variáveis canônicas (CVA) indicando a forma da quela 

maior (em gráfico wireframe) prevista para o agrupamento das fêmeas de Alpheus angulosus 

(A.a) de Praia da Concha (PC), A. carlae (A.c) de Praia da Concha (PC) e Praia de Moreré 

(PM) e A. estuariensis (A.e) de Baía do Pontal (BP), ao longo do morfoespaço. 
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Figuras 

Figura 1 – Localidades de coleta dos espécimes de Alpheus spp. na costa da Bahia, nordeste 

do Brasil. 
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Figura 2 – Quela maior direita de espécime macho Alpheus angulosus em vista mesial, com 

posicionamento dos landmarks para obtenção da forma. Escala de 2 mm. 
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Figura 3 – Scatterplot da análise de variáveis canônicas (CVA) indicando a forma da quela 

maior (em gráfico wireframe) prevista para o agrupamento dos machos de Alpheus angulosus 

(A.a) de Praia da Concha (PC), A. carlae (A.c) de Praia da Concha (PC) e Praia de Moreré 

(PM) e A. estuariensis (A.e) de Baía do Pontal (BP), ao longo do morfoespaço. 
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Figura 4 – Scatterplot da análise de variáveis canônicas (CVA) indicando a forma da quela 

maior (em gráfico wireframe) prevista para o agrupamento das fêmeas de Alpheus angulosus 

(A.a) de Praia da Concha (PC), A. carlae (A.c) de Praia da Concha (PC) e Praia de Moreré 

(PM) e A. estuariensis (A.e) de Baía do Pontal (BP), ao longo do morfoespaço. 
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Resumo 

O presente estudo investigou se há dimorfismo sexual na forma da quela maior em Alpheus 

angulosus, A. carlae e A. estuariensis. Os espécimes foram coletados entre 2011 e 2013, em 

três pontos da zona costeira da Bahia, nordeste do Brasil. A forma da quela maior foi obtida a 

partir da utilização da técnica de morfometria geométrica por marcos anatômicos. 

Inicialmente, foram posicionados 17 landmarks em imagens capturadas digitalmente da quela 

maior de cada espécime. Uma análise de regressão linear multivariada foi utilizada para 

controlar os efeitos de tamanho (alometria estática e ontogenia). Por fim, uma análise de 

função discriminante foi utilizada para verificar a presença de variação na forma da quela 

maior entre os sexos por espécie. Os resultados revelaram dimorfismo sexual para a forma da 

quela maior em Alpheus angulosus e A. carlae, indicando monomorfismo sexual para A. 

estuariensis.  

Palavras-chave: camarão-de-estalo; morfometria geométrica; seleção sexual. 

Introdução 

Os padrões de dimorfismo sexual em cada taxon são resultantes de fatores ecológicos, 

seleção sexual em machos e/ou seleção de fecundidade em fêmeas (Shine 1989). Nos 

crustáceos decápodos, o dimorfismo sexual geralmente é caracterizado pelo maior tamanho 

do quelípodo nos machos e da câmara pleonal nas fêmeas. Nos machos o maior tamanho do 

quelípodo geralmente está associado à vantagens nas interações agonísticas, corte e cópula, 

enquanto o maior tamanho da câmara pleonal das fêmeas lhes confere maior capacidade 

reprodutiva, isto é, maior espaço disponível para incubação de ovos (Hartnoll 1978; 

Mariappan et al. 2000; Baeza et al. 2012; Simpson et al. 2016). 

Crucial para ambos os sexos, o quelípodo é caracterizado por possuir a extremidade 

distal em forma de pinça, denominada de quela, uma estrutura corporal extremamente 

importante para o sucesso evolutivo dos crustáceos decápodos, evidenciando a ampla variação 

ecológica e morfológica do grupo (Lee 1995). Em muitos taxa são observadas variação no 

tamanho e na forma do par de quelas, fenômeno denominado de heteroquelia, onde a quela 

menor é geralmente utilizada para a alimentação enquanto a quela maior é utilizada em 

grande variedade de atividades biológicas, tais como: acasalamento, forrageio, alimentação, 

predação, comunicação visual, construção de abrigos e disputas agonísticas (Mariappan et al. 

2000). 
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Apesar do grande número de espécies descritas (> 300; De Grave & Fransen 2011; 

Anker 2012; Almeida et al. 2013; Soledade et al. 2018; De Grave et al. 2020) para o gênero 

Alpheus, ainda são poucos os estudos que abordam padrões de dimorfismo sexual. Estudos 

recentes têm revelado importantes informações sobre o dimorfismo sexual da quela maior, 

onde é observada a presença (Pescinelli et al. 2018; Soledade et al. 2018) e a ausência 

(Soledade et al. 2018) de dimorfismo sexual na ontogenia da quela em diferentes espécies. 

Assim como, a presença de diferentes padrões de dimorfismo para o tamanho da mesma 

estrutura (Schein 1975; Knowlton 1980; Mathews 2002a; Pescinelli et al. 2018; Soledade et 

al. 2018; Costa-Souza et al. 2019). Além do exposto, Costa-Souza et al. (2019), em estudo 

realizado com algumas espécies de Alpheus, observaram diferentes padrões de crescimento 

entre adultos e juvenis do mesmo sexo, revelando que o desenvolvimento da quela maior pode 

ser bem mais variável a literatura propõe. 

Recentemente, a aplicação da técnica de morfometria geométrica por marcos 

anatômicos tem revelado importantes informações acerca do dimorfismo sexual em 

decápodos (Trevisan et al. 2012; Accioly et al. 2013; Alencar et al. 2014). Para o gênero 

Alpheus, essa técnica revelou ser fundamental na variação interespecífica na forma da quela 

maior em espécies do grupo Alpheus edwardsii (Nascimento et al. dados não publicados - 

Cap. 01). Assim, devido à importância da quela maior em Alpheus, a aplicação da técnica 

morfometria geométrica para verificação de potencial dimorfismo sexual da forma dessa 

estrutura pode evidenciar informações ainda desconhecidas acerca da variação morfológica 

entre os gêneros sexuais de cada espécie em Alpheus. Desta forma, o presente estudo 

objetivou investigar se há dimorfismo sexual na forma da quela maior em Alpheus, tendo 

como hipótese a presença de variação na forma da quela maior entre os machos e fêmeas de 

A. angulosus, A. carlae e A. estuariensis. 

Materiais e métodos 

Os espécimes utilizados nesse estudo foram coletados na costa sul do estado da Bahia, 

entre 2011 e 2013, em três localidades (Fig. 1): Baía do Pontal (BP) (14°48’31,1”S 

39°02’08,3”O), município de Ilhéus, onde foram coletados os espécimes de A. estuariensis, 

mensalmente entre setembro de 2012 e outubro de 2012; Praia da Concha (PC) (14°16’31,4”S 

38°59’14,5”O), município de Itacaré, onde foram coletadas A. angulosus e A. carlae em julho 

de 2012 e maio de 2013;  Praia de Moreré (PM) (13°36’49,5”S 38°54’16,2”O), no município 

de Cairú, onde foi coletada A. carlae, em agosto de 2012 e maio de 2013. 
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Durante os procedimentos de campo, os espécimes coletados em pares heterossexuais 

foram acondicionados em sacos plásticos e mantidos separados dos demais casais. Em 

laboratório, foi realizada a identificação ao nível de espécie com base em Soledade e Almeida 

(2013) e, posteriormente, os espécimes foram identificados quanto ao sexo de acordo com a 

presença (machos) ou ausência (fêmeas) do appendix masculina no segundo par de pleópodos 

(Bauer 2004).  

Para a análise de dimorfismo sexual na forma da quela maior, foi utilizado um total de 

146 espécimes adultos, totalizando 73 casais heterossexuais, sendo: 15 casais de A. angulosus 

(PC); 22 casais de A. carlae (PC); 20 casais de A. carlae (PM); e 16 casais de A. estuariensis 

(BP). Antes da obtenção das imagens digitalizadas, foi realizada uma inspeção visual na quela 

maior de cada espécime, a fim de identificar possíveis danos e deformidades. Foram, portanto, 

incluídos nas análises apenas espécimes sem danos nesse apêndice. Por fim, foi utilizado um 

microscópio Leica EZ4W, com câmera fotográfica acoplada, a uma distância padronizada 

(zoom 8x), para obtenção das imagens digitalizadas da quela maior de cada espécime em vista 

mesial.  

O software tpsUtil32 (Rohlf 2015) foi utilizado para a conversão das imagens para 

arquivo de formato TPS. Para obtenção da forma, foram digitalizados 17 landmarks (Fig. 2) 

em cada imagem, com a utilização do software tpsDig2 (Rohlf 2015). Em seguida, foi 

realizada uma análise generalizada de Procrustes (GPA) para as configurações de landmarks 

obtidos para cada espécie. Esse processo reduz a influência de erros ocorridos durante a 

captura das imagens digitalizadas, associados à posição, escala e rotação da estrutura utilizada 

(Rohlf e Slice 1990). Após a GPA, foi realizada uma análise de regressão multivariada para os 

dados da forma da quela maior entre os sexos, para cada espécie. Assim, os efeitos de 

alometria estática e ontogenética são controlados (Alencar et al. 2014). Neste caso, os valores 

residuais das regressões foram utilizados nas análises subsequentes. 

Os resíduos das regressões entre os sexos de cada espécie foram submetidos, 

separadamente, a uma análise de função discriminante (DFA), para verificar a presença de 

variação da forma na quela maior entre machos e fêmeas. Além disso, para quantificar 

estatisticamente a variação entre os sexos, foram obtidos os valores da distância de Procrustes 

entre os sexos para cada espécie a partir da DFA (10.000 permutações). A representação 

gráfica da variação da forma prevista na DFA foi obtida a partir da configuração de gráfico 

“wireframe”. 
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As análises de regressão, GPA e DFA, bem como os gráficos do tipo “wireframe” 

foram realizadas no MorphoJ 1.02b® (Klingenberg 2011). O valor de significância adotado 

foi de 5% (Zar 2010). 

Resultados 

Foi observado dimorfismo sexual na forma da quela maior em A. angulosus e A. carlae. 

Em A. angulosus foi observada variação na forma da quela maior entre machos e fêmeas 

(distância de Procrustes = 0,081; P < 0,001; 10.000 permutações). Em A. carlae, também foi 

observada variação significativa para a quela maior entre os sexos, tanto para os espécimes da 

PC (distância de Procrustes = 0,103; P < 0,001; 10.000 permutações) quanto para os da PM 

(distância de Procrustes = 0,067; P < 0,001; 10.000 permutações). Em A. angulosus (Figura 

3a), A. carlae da PC (Figura 3b) e A. carlae da PM (Figura 3c) a quela foi mais robusta nos 

machos, com dedo fixo proporcionalmente maior e mais proeminente, enquanto as fêmeas 

exibiram porção proximal da quela mais proeminente (Figura 3a). Por outro lado, não foi 

identificada variação significativa para a forma da quela maior entre machos e fêmeas de A. 

estuariensis (distância de Procrustes = 0,014; P = 0,431; 10.000 permutações). 

Discussão 

O dimorfismo sexual na forma da quela maior observado em Alpheus angulosus e A. 

carlae é caracterizado por uma maior robustez dessa estrutura nos machos, com dedo fixo 

proporcionalmente maior que nas fêmeas. Em A. estuariensis a forma da quela maior não 

diferiu entre machos e fêmeas, caracterizando monomorfismo sexual na forma dessa estrutura. 

Esses resultados indicam que o dimorfismo sexual para a forma da quela maior pode 

apresentar diferentes padrões em Alpheus, assim como observado para o dimorfismo sexual 

no crescimento alométrico da mesma estrutura em diferentes espécies do gênero (Costa-Souza 

et al. 2019). 

O agonismo é um dos comportamentos mais característicos e estudados em crustáceos, 

sendo geralmente mediado pelo quelípodo (Mariappan et al. 2000; Bauer 2004), onde o maior 

tamanho e robustez dessa estrutura podem proporcionar vantagens relevantes (Claverie e 

Smith 2007; Alencar et al. 2014). Em A. angulosus e A. carlae a maior robustez da quela 

maior nos machos provavelmente lhes proporciona maior força mecânica, conferindo aos 

machos com tais características um maior sucesso durante interações agonísticas (Nolan e 

Salmon 1970; Schein 1974; Mathews 2002a, b). Os resultados do presente estudo indicam que 
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os machos podem exibir maior robustez da quela maior. Provavelmente uma característica 

sexual secundária selecionada em algumas espécies do gênero, que pode estar relacionada 

com um maior sucesso na proteção e manutenção de abrigos, uma vez que o sucesso nessas 

atividades é crucial para o comportamento de endogamia evidenciado em muitas espécies do 

gênero (Schein 1975; Knowlton 1980; Mathews 2002a; Pescinelli et al. 2018; Costa-Souza et 

al. 2019). 

Nas espécies de Alpheus que constroem galerias, estas são construídas por ambos os 

sexos (Mathews 2002a, b). Tal comportamento tem sido apontado como característico de A. 

estuariensis, que realiza com frequência o ato de construir galerias nas zonas lamacentas dos 

estuários (Christoffersen 1984; Almeida et al. 2012; Costa-Souza et al. 2014), diferentemente 

de A. angulosus e A. carlae que não constroem galerias. Portanto, o uso destas estruturas por 

ambos os sexos na construção de galerias pode ser apontado como provável fator 

determinante para os diferentes padrões observados para a quela maior de Alpheus 

estuariensis, em relação a A. angulosus e A. carlae.  

No presente estudo, a ausência de dimorfismo sexual na forma da quela maior em A. 

estuariensis, pode ser apontada como mais uma evidência da provável especialização dessa 

estrutura para a construção de galerias, já que ambos os sexos estariam sendo pressionados 

evolutivamente para a realização desta importante tarefa propiciando vantagem na proteção 

contra predadores, por exemplo. Além disso, a ausência de dimorfismo sexual na forma da 

quela maior, corrobora os resultados observados por Costa-Souza et al. (2019), onde machos e 

fêmeas exibiram os mesmos padrões ontogenéticos para comprimento e largura da quela 

maior, embora tenha sido observada variação significativa no tamanho da estrutura entre os 

sexos. 

Devido à forte similaridade morfológica entre as espécies de Alpheus, muitos caracteres 

morfológicos ainda são pouco explorados em estudos biológicos e ecológicos. Contudo, assim 

como observado em outros crustáceos (Trevisan et al. 2012; Zimmermann et al. 2012; 

Accioly et al. 2013; Alencar et al. 2014; Marchiori et al. 2014, 2015). Assim como observado 

por Nascimento et al. (dados não publicados - Cap. 01), os resultados do presente estudo, 

fornecem novas informações sobre a morfologia de Alpheus indicando que a morfometria 

geométrica pode contribuir em pesquisas futuras, não só em Alpheus, mas entre os Alpheidae 

em geral, visto que a similaridade morfológica dos camarões-de-estalo vai além das espécies 

do gênero aqui estudadas (Anker et al. 2006). 
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Em conclusão, os resultados do presente estudo corroboram a hipótese de que a forma 

da quela maior em Alpheus pode ser moldada pelos processos da ecologia evolutiva de gênero 

sexual em cada espécie, onde os diferentes padrões observados na morfologia da quela maior 

entre os sexos em A. estuariensis, em relação a A. angulosus e A. carlae, deve ser  resultante 

de sua especialização ecológica similar para machos e fêmeas para escavar galerias na lama 

em A. estuariensis, como proposto por Nascimento et al. (dados não publicados - Cap. 01). 

Desta forma, é razoável supor que o padrão de dimorfismo sexual na forma da quela maior 

entre as espécies de Alpheus pode ser mais variado do que se tem conhecimento. Enquanto, os 

processos ecológicos que moldam o dimorfismo sexual em A. angulosus e A. carlae parecem 

proporcionar quela mais robusta aos machos dessas espécies, em A. estuariensis tais 

mecanismos podem ter resultado na similaridade morfológica dessa estrutura entre machos e 

fêmeas para a realização de uma mesma atividade, proporcionando maior especialização para 

uma função em comum, que parece ser a construção de galerias. Acreditamos que os 

principais fatores influentes nos resultados observados sejam resultantes da ecologia evolutiva 

das espécies estudadas. Contudo, pesquisas com um maior número de espécies 

ecologicamente distintas precisam ser realizados para corroborar nossas hipóteses. 
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Figuras 

Figura 1 – Localidades de coleta dos espécimes de Alpheus spp. na costa do estado da Bahia, 

nordeste do Brasil. 
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Figura 2 – Quela maior direita de espécime macho Alpheus angulosus em vista mesial, com 

posicionamento dos landmarks para obtenção da forma. Escala de 2 mm. 
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Figura 3 – Comparação da forma da quela maior e frequências obtidas a partir da análise da 

função discriminante entre os sexos de: a) Alpheus angulosus de Praia da Concha (PC); b) A. 

carlae de Praia da Concha (PC); c) A. carlae Praia de Moreré (PM); d) A. estuariensis de Baía 

do Pontal (BP). Fêmeas = cinza claro; machos = cinza escuro. 
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3 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

 Os resultados obtidos corroboram a hipótese de variação intraespecífica e 

interespecífica para a forma da quela maior em Alpheus. Assim, a variação morfológica 

observada na forma da quela maior das espécies estudadas, provavelmente resulta da sua 

plasticidade fenotípica em resposta à diferentes pressões ecológicas, onde a diferente ecologia 

das espécies estudadas é um dos principais fatores associados à variação morfológica 

encontrada no presente estudo. Além disso, os machos exibem maior plasticidade fenotípica, 

que pode estar associada à maior exposição ao ambiente, visto que as fêmeas são mais 

sedentárias. 

Os resultados observados para o dimorfismo sexual são mais uma evidência do presente 

estudo para indicar de que a forma da quela maior em Alpheus pode ser moldada pelos 

processos da ecologia evolutiva de cada espécie, onde os diferentes padrões observados na 

morfologia da quela maior entre os sexos em A. estuariensis, em relação a A. angulosus e A. 

carlae, deve ser  resultante de sua especialização ecológica para escavar galerias na lama em 

A. estuariensis. Assim, os principais fatores influentes nos resultados observados são 

resultantes da ecologia evolutiva das espécies estudadas. 

Por fim, a morfometria geométrica pode ser uma ferramenta de grande utilidade em 

estudos de morfologia comparada entre os camarões do gênero Alpheus. A variação da forma 

na quela maior relatada por essa técnica traz novas implicações acerca da resposta ecológica 

dessa estrutura aos diferentes tipos de ambientes com ocorrência de representantes de 

Alpheus. Assim, sugerimos que novos estudos sejam realizados, a fim de ampliar os 

conhecimentos sobre as respostas ecológicas da plasticidade fenotípica da quela maior dos 

camarões do gênero Alpheus, visto que a ampla distribuição ecológica das espécies do gênero 

é mais ampla e diversa do que a investigada aqui. 
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