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RESUMO

Uma das caracteristicas mais variaveis nos organismos é o tamanho do corpo, afetando a maior
parte dos aspectos fisiol6gicos e comportamentais, avaliar essa variagdo corporal pode desvendar
adaptacOes evolutivas de selecdo natural e sexua que favorecem as populacdes. A regra de
Bergmann prevé que de acordo com o aumento da latitude ha também um aumento do tamanho
corporal dos organismos com vantagens energéticas em areas mais frias. O padrdo inverso prevé
gue popul agdes de regides mais quentes em baixas latitudes apresentam tamanhos corporais maiores
do que as que habitam éreas mais frias. A variacdo intersexua de tamanho é designada de
dimorfismo sexua de tamanho (SSD) e levou ao desenvolvimento da regra de Rensch que prevé
gue o SSD aumenta com 0 tamanho do corpo quando numa espécie machos possuem tamanhos
maiores que as fémeas, mas quando as fémeas tém tamanhos maiores que 0s machos, esse SSD vai
diminuir com o aumento médio do tamanho do corpo. O camardo de dgua doce Macrobrachium
amazonicum (Heller, 1862), € uma espécie amplamente distribuida na América do Sul. O objetivo
do presente trabalho foi apresentar a distribuicdo geogréfica mais atualizada do M. amazonicum e
analisar se a espécie segue a regra de Bergmann e Rensch, ou seus respectivos inversos. Os dados
foram obtidos através de dados primarios e de uma revisdo bibliogréfica sisteméatica de dados
secundarios na literatura e em bancos de dados de ocorréncia, extraindo o local de ocorréncia,
comprimento da carapaca e do quelipodo. A distribuicdo geografica se estendeu por cerca de
4.976,12 km, de Norte ao Sul, desde a ecorregido hidrografica de Maracaibo na Venezuela, até o
Baixo Parang, na Argentina, entre as latitudes 10°40'37"N e 27°20'31.1"S com novas ocorréncias
em Ecorregides Hidrogréficas nunca antes relatadas. As andlises das regras mostram que a espécie
segue o inverso do proposto pela regra de Bergmann. Pluviosidade foi a Unica varidvel significativa
na avaliacdo dos proxies a latitude. As estacBes chuvosas expandem as areas de habitat e, podem
proporcionar 0 aumento da disponibilidade de alimento nas regides de latitudes mais baixas. Sobre
a regra de Rensch, a espécie segue 0 inverso do proposto, quando analisado o comprimento da
carapaca das populagdes, apresentando um viés feminino, mas segue 0 proposto pela regra quando
analisado o quelipodo, com viés masculino. O viés de tamanho feminino na analise da carapaca das
populagdes pode estar relacionado a fecundidade, pois fémeas maiores possuem mais espaco para
acondicionar os ovos, aumentando o seu indice de fecundidade. Os quelipodos sdo estruturas muito
importantes para 0os machos e estéo relacionados ao sucesso reprodutivo, auxiliando na conquista de
territorio e defesa e atracéo das fémeas.

Palavras -chave: Caridea, Eco-evo, Regra de Bergmann, Regra de Rensch.



ABSTRACT

One of the most variable characteristics in organisms is body size, affecting most physiological and
behavioral aspects. Evaluating this body variation can revea evolutionary adaptations from natural
and sexual selection that favor populations. Bergmann's rule predicts that as latitude increases there
is also an increase in the body size of organisms with energetic advantages in colder areas. The
reverse pattern predicts that populations from warmer regions at low latitudes have larger body
sizes than those inhabiting colder areas. The intersexual variation in sizeis referred to as sexua size
dimorphism (SSD) and led to the development of Rensch's rule which predicts that SSD increases
with body size when in a species males have larger sizes than females, but when females have
larger sizes than males, this SSD will decrease with the average increase in body size. The
freshwater prawn, Macrobrachium amazonicum (Heller, 1862), is a species widely distributed in
South America. The aim of this study was to present the most up-to-date geographical distribution
of M. amazonicum and to analyze whether the species follows the Bergmann and Rensch rule, or
their respective inverses. The data was obtained through primary data and a systematic
bibliographic review of secondary data in the literature and in occurrence databases, extracting the
place of occurrence, carapace and chelipod length. The geographic distribution spanned some
4,976.12 km, from north to south, from the Maracaibo hydrographic ecoregion in Venezuela to the
Lower Parana in Argentina, between latitudes 10°40'37“N and 27°20'31.1”S with new occurrences
in hydrographic ecoregions never reported before. The rule analyses show that the species follows
the inverse of the Bergmann rule. Rainfall was the only significant variable in the evaluation of
latitude proxies. Rainy seasons expand habitat areas and can increase the availability of food in
regions at lower latitudes. Regarding Rensch's rule, the species follows the opposite of what is
proposed when analyzing the carapace length of the populations, showing afemale bias, but follows
what is proposed by the rule when analyzing the chelipod, with amale bias. The female size biasin
the carapace analysis of populations may be related to fecundity, as larger females have more space
to store their eggs, increasing their fecundity rate. The chelipods are very important structures for
males and are related to reproductive success, helping to conquer territory and defend and attract
females.

KEYWORDS: Caridea, Eco-evo, Bergmann's rule, Rensch'srule.
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1. INTRODUCAO GERAL

As condi¢des ambientais influenciam fortemente o tamanho corpora dos organismos, que €
uma das caracteristicas mais varidveis e importantes da histéria natural dos organismos. O tamanho
corporal afeta a maioria dos aspectos fisioldgicos e esta correlacionado com comportamento,
sucesso reprodutivo, fecundidade e tempo de crescimento. O habitat de cada grupo animal pode
determinar o tempo de crescimento, pois diferentes areas apresentam condigdes ambientais
especificas (Blanckenhorn e Demont, 2004). Essas condi¢cbes ambientais diversas determinam
variacdes morfoldgicas, fisioldgicas, reprodutivas e comportamentais nas populagdes, resultando
em diferentes taxas de crescimento e estratégias reprodutivas (Hayd e Anger, 2013).

Diversas regras macroecoldgicas avaliam o comportamento das espécies, definem padrbes
de tamanho corpora e andisam as relagdes entre condigdes ambientais especificas e as
caracteristicas das espécies. Usando indicadores como diferentes gradientes latitudinais, essas
regras gjudam a entender como a temperatura das diferentes regides afeta os aspectos morfol 6gicos
dos animais (Blanckenhorn et a., 2006). Nesse contexto, algumas diretrizes biogeograficas foram
formuladas para relacionar a latitude com padrfes observados em certos animais. Entre elas,
destaca-se a regra de Thorson, que prevé uma fase larval mais curta em latitudes mais atas, e o
postulado de Clarke, que estabelece uma maior producéo de ovos durante o ciclo reprodutivo em
latitudes mais baixas (Blanckenhorn et a., 2006).

Um dos principios macroecoldgicos mais conhecidas € a Regra de Bergmann. Em 1840,
Carl Bergmann observou que, com o0 aumento da latitude, também ocorre um aumento do tamanho
corporal nos endotérmicos. Ele levou em consideracdo a &ea de superficie e o volume,
argumentando gue animais maiores tém uma diminuicéo relativa da area de superficie, o que lhes
confere vantagens energeéticas em areas mais frias. Esse padréo € seguido por uma grande variedade
de grupos de animais, incluindo péssaros, mamiferos e répteis (Blanckenhorn e Demont, 2004,
Blanckenhorn et a., 2006).

Alguns animais ectotérmicos também demonstram seguir o padrdo da regra de Bergmann.
Entre eles estdo alguns crustaceos decdpodes, como o caranguejo violinista Minuca pugnax Smith,
1870 (Johnson et al. 2019), o camardo marinho Betaeus emarginatus H.Milne-Edwards, 1837
(Lardies et a., 2008) e os caranguejos eremitas do género Clibanarius. Clibanarius antillensis
Stimpson, 1859, Clibanarius sclopetarius Herbst, 1796 e Clibanarius symmetricus Randall, 1840
(Vaeeta., 2024).

Para os animais ectotérmicos, o tamanho corporal maior em regides mais frias esta
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relacionado a duracdo do periodo de intermuda, que € mais longo nessas regides devido as menores
temperaturas. 1sso resulta em mais tempo disponivel para o crescimento (Bauer, 2023). Em
contraste, em regides com latitudes mais baixas, onde as temperaturas s@0 mais atas, o
desenvolvimento é mais acelerado e a duragdo da intermuda é mais curta. 1sso significa,
relativamente, menos tempo disponivel para o crescimento, levando os individuos a atingirem o
tamanho corporal méximo mais rapidamente e, consequentemente, em um tamanho médio menor
(Orensanz et al., 2007).

Com a andlise desta regra em alguns animais ectotérmicos, observou-se que a latitude pode
interferir de maneira oposta a regra de Bergmann. Ou sgja, populagdes que habitam regifes mais
guentes (baixas latitudes) apresentam tamanhos corporais maiores do que aquelas que habitam éreas
mais frias (altas latitudes), um fendmeno descrito como o inverso da regra de Bergmann (M ousseau,
1997; Blanckenhorn & Demont, 2004). Este padréo foi observado em ectotérmicos, como por
exemplo, o caranguejo da neve Chionoecetes opilio Fabricius, 1788 (Orensanz, 2007). As hipo6teses
desenvolvidas sobre essa relacdo inversa descrevem como a sazonalidade favorece espécies que
habitam regides de latitudes mais baixas, onde a estacdo de reproducdo e desenvolvimento é mais
longa, expandindo o ambiente e disponibilizando mais nutrientes, o que resulta em um tamanho
corporal maior (Blanckenhorn, 2004).

O tamanho corporal é uma caracteristica que varia ndo apenas entre os locais habitados pelas
populagdes, mas também entre machos e fémeas da mesma espécie. Essa diferenca é conhecida
como dimorfismo sexual de tamanho (SSD — Dimorfismo sexua de tamanho), que pode ser
influenciado por varios aspectos intimamente ligados a selecdo natural e/ou sexual, favorecendo
machos ou fémeas a desenvolver um viés de tamanho (Blanckenhorn, 2004).

Os diferentes tamanhos entre machos e fémesas, e os fatores associados ao SSD, levaram ao
desenvolvimento de padrfes macroecologicos distintos nas espécies. Com isso, 0 pesquisador
Bernhard Rensch postulou o que ficou conhecido cientificamente como a regra de Rensch (Rensch,
1950). Esta regra prevé que o SSD aumenta conforme o tamanho do corpo aumenta dentro de uma
espécie, quando os machos apresentam tamanhos maiores. No entanto, quando as fémeas sdo
maiores que 0s machos, esse SSD diminui em relacéo ao aumento médio do tamanho corpora das
fémeas (Rensch, 1950; Blanckenhorn, 2004 e 2006).

Nos camarfes, 0s machos apresentam tamanhos maiores quando realizam comportamentos
agonisticos para defesa ou garantia de parceiras e abrigos (Bauer, 2023). Consequentemente, a
selecdo natural favorece machos de tamanhos maiores, pois esses estdo mais aptos a defender ou
garantir as fémeas contra outros machos da espécie, bem como contra predadores presentes na area.

Geralmente, esses machos obtém maior sucesso de acasalamento e reproducdo (Wu et al., 2014).
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Em relacdo as fémeas, um viés de tamanho maior pode proporcionar uma maior &rea para
acondicionar os ovos, promovendo um indice maior de fecundidade e atracdo dos machos (Bauer,
2010 e 2023).

Dentre os grupos de crustaceos, a familia Palaemonidae Rafinesque, 1815, é uma das mais
importantes. Formada por quase 900 espécies de camardes, ela se originou a partir de um clado
marinho e evoluiu, desenvolvendo adaptagdes aos ambientes de agua salobra e doce (Anger, 2013).
Nestafamilia, em termos de diversidade e quantidade, o género Macrobrachium Spence Bate, 1868,
é frequentemente considerado 0 maior, esse género obteve muito sucesso ocupando ambientes
estuarinos e dulcicolas, composto por cerca de 267 espécies (De Grave e Fransen, 2011; WoRMS,
2022) e possui uma extensa distribuicdo geogréfica, habitando &reas tropicais e subtropicais, tendo
grande importancia ecol 6gica e econdmica (Anger, 2013; Rossi et al., 2020).

Neste género, o camardo de agua doce Macrobrachium amazonicum (Heller, 1862), € uma
espécie amplamente distribuida na maior parte da América do Sul, ocorrendo nas principais bacias
desta regido, tem uma grande importancia ecol égica, pois se alimenta de residuos e algas, e serve de
alimento para muitos peixes (Maciel e Valenti, 2009). Sua ata plasticidade fenotipica proporcionou
uma grande capacidade de adaptacéo e estratégias reprodutivas, o gue facilita o crescimento em
ambi entes estuarinos e de &gua doce. Isso induz o desenvolvimento de populagdes, fisiologicamente
e morfologicamente, distintas de acordo com o loca de ocorréncia (Paschoa e Zara, 2019). Por
isso, a espécie apresenta diferentes fendtipos e estratégias reprodutivas (Sampaio et a., 2007;
Pantaledo et al., 2012).

Os machos da espécie podem apresentar diferentes morfétipos, definidos a partir das
diferencas no comprimento, coloracdo e espinagem dos quelipodos, além do tamanho corporal.
Assim, foram denominados garra transicida (tranducid claw - TC), garra de canela (cinnamon
claw - CC), garra verde 1 (green claw 1 - GC1) e garra verde 2 (green claw 2 - GC2) (Moraes-
Riodades e Vaenti, 2004; Pantaledo et al., 2014). No entanto, esses morfotipos ndo estdo presentes
em todas as popul agdes de agua doce (Hayd e Anger, 2013).

Diante disso, 0s questionamentos referentes a espécie M. amazonicum em €escopo
macroecoldgico sdo: (1) a espécie mencionada segue a regra de Bergmann ou seu inverso? (2) a
espécie segue a regra de Rensch ou seu inverso? (3) os grupos de morfétipos de machos tém
variagoes distintas de SSD? (4) o SSD € mais acentuado de acordo com as faixas latitudinais?

As hipdteses desenvolvidas perante esses questionamentos sdo: (1) o camardo M.
amazonicum segue o inverso do proposto pelaregra de Bergmann; (2) segue o padr&o proposto pela
regra de Rensch, ou sgja, 0s machos apresentam tamanho maior que as fémeas e esta tendéncia se

acentua a medida que machos aumentam de tamanho; (3) a hierarquia social da espécie reflete em
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variagOes de SSD; e (4) o SSD aumenta de acordo com a diminui¢do da latitude.
2. OBJETIVOS
2.1 Objetivo Geral
Avdiar se a espécie Macrobrachium amazonicum segue as regras macroecologicas, de

influéncialatitudinal, Regra de Bergmann, e de dimorfismo sexua de tamanho, Regra de Rensch.

2.2 Objetivos Especificos

v Redlizar uma revisdo sistemética sobre o comprimento corpora do M. amazonicum na
literatura especializada;

v Comparar as trgjetérias de tamanho médio e dimorfismo sexual do M. amazonicum das
diferentes ecorregifes de ocorréncia;

v Verificar se M. amazonicum segue as regras macroecol 6gicas de Bergmann e Rensch ou os
Seus respectivos inversos;

v Analisar se a hierarquia social dos machos da espécie causa variagdes no SSD ao longo da
distribuicéo geogréfica;

v Atudizar a distribuicdo geogréfica da espécie M. amazonicum e disponibilizar para acesso

publico
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RESUMO

O camardo Macrobrachium amazonicum (Heller, 1862), pertencente a familia Palaemonidae, é uma
espécie nativa amplamente distribuida na América do Sul, sendo encontrado associado as
macrdéfitas aquéticas que proporcionam alimento e abrigo. O presente trabalho tem o objetivo de
apresentar a distribuicdo geogréafica atualizada da espécie atraves de uma sistematizada revisdo de
dados primérios e secundarios, aém de reportar novas ocorréncias em ecorregifes nunca antes
relatadas. Foram compiladas 1.042 ocorréncias validas da espécie, sendo 42 ocorréncias de dados

primarios e 1.136 ocorréncias da literatura e colecfes cientificas. A distribuicdo geogréfica se



21

estendeu por cerca de 4.976,12 km, de Norte ao Sul, desde a ecorregido hidrografica de Maracaibo
(Venezuela) até o Baixo Parand (Argentina), entre as latitudes 10°40°37” N e 27°20°31.1” S. E
cercade 5.226,01 km, de leste ao oeste, do Rio Tuira (Panamd) ao Atlantico Nordeste Oriental (Rio
Grande do Norte), entre as longitudes 79°31°30.0” W e 35°12°07.0” W. Abrangendo grande parte
da América do Sul e duas ecorregides hidrogréficas no Panamd, detectamos expansdo geogréfica,
COM NOVoS registros continentais e costeiros, tanto em éreas nativas de ocorréncia da espécie, como
também em areas ndo-nativas com populacdes isoladas. Novas ocorréncias foram registradas nas
ecorregides hidrogréficas do Gurupi (Maranhdo); Baixo Piranhas-Acu (Rio Grande do Norte);
Médio Sdo Francisco (Bahia); Alto Tocantins (Goias); Médio Paraguai (Mato Grosso do Sul);
Tarauacd (Amazonas); Maracaibo, Trinidad e Orinoco (Venezuela); Magdalena-Sinu (Colémbia);
Chagres (Panama) e no Altos Andes do Amazonas (Bolivia). O novo registro em Maracaibo
ampliou em 361,62 km ao norte a extensdo da ocorréncia da espécie e em Chagres no Panama, na
América Central em 51,10 km a0 Oeste. O M. amazonicum apresentou uma distribuicdo
neotropical, j& conhecida para a espécie com populacles costeiras e continentais. A evidéncia de
introducdo antrépica em diferentes reservatorios brasileiros é corroborada pela auséncia de registro
em provaveis locais de conexdo com as bacias do Orinoco e Amazonia, estas geologicamente
separadas da bacia La Plata. Nossos resultados também expandem a enorme plasticidade da espécie
em diversas condic¢des abidticas ao longo das ecorregides hidrograficas sul-americanas.

Palavras-Chave: Biogeografia; Bacia Amazonica;, Camardo da Amazoénia; Caridea; Neotropical.
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1. INTRODUCAO

A familia Paaemonidae Rafinesque, 1815, € um dos grupos mais representativos de
camardes, abrangendo mais de 900 espécies (Pileggi e Mantelatto, 2012). Estafamilia se originou a
partir de um clado marinho e evoluiu desenvolvendo adaptacdes fisiologicas e morfolégicas, que
proporcionaram a colonizagdo dos ambientes continentais e estudrios das areas costeiras (Anger,
2013). Atualmente composto por cerca de 267 espécies (De Grave e Fransen, 2011; WoRMS,
2022b), o género Macrobrachium Spence Bate, 1868, obteve maior sucesso, a0 ocupar 0S mais
diversos ambientes como, rios, corregos, agudes, estuarios e riachos (Anger, 2013).

Discussdes sobre a distribuicdo de espécies desse género apontam sua amplitude e
plasticidade fenotipica para os mais diversos tipos de habitat, com uma grande distribuicdo
geogréfica nas areas tropicais e subtropicais, e em quase todos os tipos de corpos de &gua doce e
estuarinos (Melo, 2003; Moraes et a., 2021). O camardo Macrobrachium amazonicum (Heller,
1862) € uma espécie nativa da Bacia AmazOnica, que foi introduzida em outras regides
hidrograficas no Nordeste e Sudeste brasileiros, atingindo uma ampla distribuicdo na América do
Sul, representando um dos maiores casos de invasdes limnicas do género (Anger, 2013).

Habita corpos de agua, sendo encontrados junto as macrofitas aguaticas que proporcionam
alimento e abrigo, principalmente durante os periodos reprodutivos (Maciel e Valenti, 2009). A
espécie é composta por populagdes anfidrémicas que ocorrem nas regides costeiras e popul agdes de
agua doce que ocorrem exclusivamente nos ambientes aquéticos continentais (Vergamini et d.,
2011).

Andlises filogenéticas mostraram que espécie, ao longo de sua distribuicéo, pode ser
dividida em trés linhagens. as populagdes nativas que habitam regides do interior e &reas costeiras
da bacia Amazobnica e as que foram introduzidas por atividades antrépicas no interior da regido
Parand/Paragual e em &reas do Nordeste do Brasil (Vergamini et al. 2011). Além disso, a espécie
apresenta uma grande plasticidade fenotipica intraespecifica, devido a auséncia de fluxo génico
entre tais populacbes e a grande diversidade de condi¢cdes ambientais. Assim, esses individuos
exibem caracteristicas morfol 6gicas e fisiol 6gicas distintas entre s (Augusto et al. 2007; Paschoal e
Zara, 2019, 2020).

Os machos da espécie podem apresentar diferentes morfétipos, definidos a partir das
diferencas no comprimento, coloracdo e espinagem dos quelipodos e no tamanho corporal. Assim,
foram denominados como garra translcida (translucid claw - TC), garra de canela (cinnamon claw
- CC), garraverde 1 (green claw 1 - GC1) e garraverde 2 (green claw 2 - GC2) (Moraes-Riodades e
Valenti, 2004; Pantaledo et a., 2014), mas essa hierarquia ndo esta presente em todas as popul agdes

continentais (Hayd e Anger, 2013).
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Na década de 1940, o programa de pesca e piscicultura da companhia energética de Séo
Paulo (CESP) transportou alguns exemplares de M. amazonicum, nativos da regido da bacia
Amazonica, para algumas bacias hidrograficas no Atlantico Nordeste Oriental e Parana-Paraguai
(Scaico, 1992, Magalhdes et al. 2005). Formando populagdes ndo nativas, com o intuito de utiliza-
los na aquicultura como aimento para peixes provenientes da mesma area (Scaico, 1992,
Vergamini et a., 2011). Essas atividades levaram a liberacdo acidental ou intencional da espécie,
para fora da sua distribuicgo natural. E a partir disso, ela pdde se estabelecer e se proliferar em
novas areas (Vergamini et al., 2011). Com isso, novas adaptacdes surgiram na espécie para
conseguir se manter e desenvolver (Charmantier e Anger, 2011).

Muito explorado na pesca artesanal do Norte, Nordeste e Sudeste brasileiros, com grande
potencial para a aquicultura, devido ao seu rapido desenvolvimento e crescimento. Além disso, €
bastante comercializado para servir como isca para pesca e alimento para peixes (Maciel e Valenti,
2009).

Nesse contexto, faz-se necessério expandir o conhecimento sobre a distribuicéo atual das
populacbes naturais e introduzidas para entender a evolucéo das linhagens. 1sso contribuira para
novas investigacdes relacionados a filogeografia e estruturacéo genética das popul agoes listadas no
presente estudo. E essencia identificar quais populagBes sdo nativas, especialmente aguelas
encontradas em outros paises, e distinguir aguelas formadas por introducdo ou dispersdo natura a
partir dainvasdo de novos ambientes.

Considerando que a aquicultura aumentou no Brasil nas Ultimas décadas do sécul o passado e
gue atividades antrdpicas introduziram essa espécie em varios reservatorios e rios no Nordeste e
Sudeste do Brasil (Collart, 1988), € importante notar que, até o momento, ndo houve uma revisao
em escala macroespacia abrangendo todas as é&reas de ocorréncia. A distribuicdo geogréfica dessa
espécie € conhecida apenas em locais especificos da América do Sul (Holthuis, 1952 e 1966;
Pettovello, 1996; Montoya, 2003; Magahées et al. 2005; Lianos et al. 2018; Moraes et a. 2021,
Santos e Coelho-Filho, 2021).

Com isso, 0 presente estudo tem o objetivo de apresentar a distribuicdo geogréfica
atualizada, reportar novas ocorréncias e discutir aspectos biogeograficos em areas nativas e ndo-
nativas. Para isso, realizamos a mais extensa e completa revisao de dados primarios e secundérios
para a especie, destacando as novas ocorréncias e extensbes de distribuicdo em ecorregides
hidrograficas da Américado Sul.

2. METODOLOGIA

Os dados utilizados para a descricdo da distribuicBo geografica da espécie foram
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classificados primeiramente de acordo com a origem e assim denominados em dados priméarios e
secundarios. Os dados primarios sdo os especimes do M. amazonicum que estdo depositados nas
colecdes biologicas do Laboratério de Crustaceos do Semiarido (LACRUSE) da Universidade
Regional do Cariri (URCA), originados de coletas realizadas entre 2011 e 2023 nos estados do
Cear, Parg, Paraiba, Pernambuco, Piaui e Goias;, e do Laboratério de Ecologia e Evolugdo de
Crustaceos (LABEEC) da Universidade Federal do Rio Grande do Norte (UFRN), provenientes de
coletas redlizadas de 2011 a 2023 nos estados do Ceara, Rio Grande do Norte, Paraiba e Piaui.
Todas as caracteristicas taxondmicas foram analisadas para a confirmacao da espécie seguindo o0s
critérios descritos nas chaves de identificagdo propostas por Melo (2003) e Vera-Silva et a. (2017).

Os dados secundarios foram obtidos a partir da realizacdo de uma revisdo sistematica da
literatura especializada utilizando palavras chaves e linhas de comando de busca (Anexo | e ll) e
nas bases de dados de colegdes cientificas de ocorréncia da espécie. N&o foram utilizados estudos
da literatura cinza, como trabalhos de concluséo de curso, dissertacfes, teses e resumos de eventos.
Nessa etapa também foi realizada uma revisdo nos bancos de dados de ocorréncia de diversas
colecdes cientificas disponiveis no Global Biodiversity Information Facility (GBIF, 2019) e
SpeciesLink (SpeciesLink, 2019). As instituicbes com dados depositados disponiveis foram o
Instituto de Pesguisa de Recursos Bioldgicos, SIB Colémbia, UMS PatriNat, Museu Paraense
Emilio Goeldi, Museu de Zoologia da UNICAMP, iNaturalist, Museu Nacional, Instituto Nacional
de Pesguisas da Amazbnia, Museu Nacional de Historia Natural, Conservagdo Internacional,
Universidade Federal de Mato Grosso do Sul, Centro de Biodiversidade Naturalis, Instituto de
Ciéncias Naturales, Instituto de Biologia UNAM, Instituto Europeu de Bioinformética, Centro de
Biodiversidade Naturdlis, Instituto Real Belga de Ciéncias Naturais, Museu Field de Histéria
Natural, Museu de La Salle Bogota, Museu Americano de Histéria Natural, Arquivo Europeu de
Nucleotideos (EMBL-EBI), Ingtituto de Investigacdo de Recursos Bioldgicos Alexander von
Humboldt, Museu Argentino de Ciéncias Naturais "Bernardino Rivadavia', Instituto de Pesquisa
Senckenberg, Colecéo Crustacea — ZMB, Fundagdo de Amparo a Pesguisa do Estado de S&o Paulo,
Museu de Zoologia Comparada, Colecdo Zooldgica Delta do Parnaiba, Museu de Zoologia
Comparada, Museu de Zoologia da UNICAMP, Museu de Ciéncias e Tecnologia da PUCRS e
Sistema de Informacdes Biogeogréficas dos Oceanos.

N&o foram utilizados os dados que continham informagdes incompletas do loca de
amostragem, coordenadas geogréficas incorretas, problemas na taxonomia e auséncia de
informagdes da institui¢cdo na qual estdo preservadas, seguindo o proposto por Alencar et al. (2017,
2023).

As ocorréncias que ndo tinham informagdes de coordenadas geograficas, mas que tinham
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dados suficientes da localidade, foram estimadas através do banco de dados de identificacdo
geogréfica GeoNames e confirmadas no software de mapeamento por satélite Google Earth
considerando o sistema de coordenadas geogréficas em WGSB4. Os passos utilizados para
validacdo das localidades de ocorréncias secundarias da espécie, bem como as estimativas das
coordenadas das areas, seguiram os métodos propostos por Alencar et al. (2017, 2023). O mapa foi
construido utilizando o software QGIS 3.28 com bases de dados hidrogréficos definidos por Abell
et a. (2008) e o Instituto Brasileiro de Geografia e Estatisticas (IBGE, 2010).

3. RESULTADOS
Taxonomia
Ordem Decapoda
Familia Palaemonidae Rafinesque, 1815
Género Macrobrachium Spence Bate, 1868
Macrobrachium amazonicum (Heller, 1862)

Material examinado: Brasil: Estado do Ceara: Municipio de Barro, Vila de Cuncas,
11.V111.2014, 27, (CL = 21,98), 7°05'18.8"S 38°4327.6"W, (LACRUSE 017); idem 25.1V.2013,
23 8 @, (CL = 15,25), (LACRUSE 018); 11.VIII1.2014, 23, (CL = 23,64), (LACRUSE 075);
11.VI11.2014, 13 (CL = 23,63), (LACRUSE 076); 22.1.2014, 33 29 (CL = 13,67), (LACRUSE
078); 31.1.2013, 1324 1109, (CL = 4,96), (LACRUSE 201). Municipio de Aiuaba, Acude Bengué,
15.V1.2012, 13 359, (CL = 8,23), 6°35'58.2"S 40°08'30.3"W (LACRUSE 022), idem 19.1X.2012,
684 1559, (CL = 7,99), (LACRUSE 036), 15.V1.2012, 13, (CL = 7,49), (LACRUSE 037); Estacdo
ecolégica, 16.V1.2012, 43 299, (CL = 7,88) 6°36'53.0"S 40°07'27.4"W, (LACRUSE 024), idem
19.1X.2012, 28 519, (CL = 8,45), (LACRUSE 038), 19.1X.2012, 43, (CL = 7,73), (LACRUSE
040); Municipio de Assaré, Acude Canoas. 24.VII1.2014, 33 792 (1 Ovig.), (CL = 15,78),
6°57'26.5"S 39°55'59.8"W, (LACRUSE 222); Municipio de Cedro, Acude Ubadinho: 6°35'02.6"S
39°14'20.9"W, 13 39, (CL = 8,18), (LACRUSE 125); Municipio de Crato, Rio Caras do Umari,
10.X11.2015, 58 39 (1 Ovig.), (CL = 9,46), 7°05'40.2"S 39°28'01.0"W, (LACRUSE 224); idem,
27.11.2015, 23 14 @ (5 Ovig.), (CL = 9,14), (LACRUSE 226); 31.V11.2015, 134 272, (CL = 6,30),
(LACRUSE 283); 31.VII. 2015, 14 709, (CL = 8,82), (1 Ovig.), (LACRUSE 220); 1.VII. 2015,
469, (CL = 9,39), (30 Ovig.), (LACRUSE 299); Municipio de Icd, Acude Lima Campos,
11.X1.2022, 553 1682, (CL = 9,57), (75 Ovig.), 6°24'06.4"S 38°57'29.8"W, (LACRUSE 271);
Municipio de Lavras da Mangabeira, Acude do Rosdrio, 31.1.2012, 14879 (87 Ovig.), (CL = 7,87),
6°53'15.0"S 39°04'51.0"W, (LACRUSE 063); idem, 20.VI11.2013, 8441079, (CL = 7,11), (13
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Ovig.), (LACRUSE 068); 22.V11.2013, 8431149(16 Ovig.), (CL = 6,44). (LACRUSE 069);
Riacho do machado, 16.VI11.2012, 43129, (CL = 10,91), 6°41'28.5"S 38°57'52.9"W, (LACRUSE
064); Municipio de Juazeiro do Norte, Acude Umari (Thomas Osterne), 28.V11.2012, 19 (Ovig.),
(CL = 16,59) 7°10'10.1"S 39°12'26.5"W, (LACRUSE 86); idem, 02.1V.2014, 83 489 (1 Ovig.),
(CL =6,68), (LACRUSE 092); 30.VI11.2013, 243 672 (4 Ovig.), (CL = 4,87), (LACRUSE 095);
2016, 173 482 (24 Ovig.), (CL = 11,98), (LACRUSE 123); 29.11.2016, 23 412, (CL = 5,51),
(LACRUSE 278); Acude dos Carneiros, 20.1.2015, 95239 (9 Ovig.), (CL = 8,91), 7°10'10.1"S
39°12'26.5"W, (LACRUSE 233); idem, 21.X1.2013, 6% (20vig.), (CL = 7,01), (LACRUSE 280);
21.X1.2013, 243189, (CL = 5,32), (LACRUSE 284); 20.111.2014, 27, (26,62), (LACRUSE 297);
05.1X.2013, 354 229 (3 Ovig.), (CL =5,42), (LACRUSE 298); 05.1X.2013, 24 212, (CL = 8,19),
(LACRUSE 300); 31.1.2012, 1231729, (CL = 6,77), (LACRUSE 301); 274339, (CL = 6,38),
(LACRUSE 302); 144 39, (CL = 7,55), 7°10'10.1"S 39°12'26.5"W, (LACRUSE 295); Municipio
de Maranguape, Amanari, 17.VI11.2014, 53 109 (4 Ovig.), (CL = 13,19), 4°00'38.8'S
38°52'58.9"W, (LACRUSE 129); idem, 17.VII1.2014, 83189 (3 Ovig.), (LACRUSE 130);
17.VI11.2014, 52 52 (4 Ovig.), (CL = 15,17), (LACRUSE 132); 17.VI11.2014, 73 592 (8 Ovig.),
(CL =9,76), (LACRUSE 133); Municipio de Cariutaba, Barragem de Cariutaba: 12.1X.2013, 13,
(CL =15,09), 6°49'12.1"S 39°31'39.0"W, (LACRUSE 175); idem, 09.V11.2013, 1J, (CL = 13,19),
(LACRUSE 176); 10.X.2013, 13 19, (CL = 24), (LACRUSE 178); 10.1X.2013, 13, (CL = 17,55),
(LACRUSE 180); Municipio de Varzea Alegre, Acude Olho D’agua, 10.XI1.2015, 14 119 (4
Ovig.), (CL =6,47), 6°47'28.1"S 39°22'30.4"W, (LACRUSE 223); Estado de Goias, Lago de Serra
da Mesa: 22.V1.2022, 13, (CL = 6), 14°33'25.6"S 49°01'40.4"W, (LACRUSE 272); 22.V1.2022,
13, (CL = 7,71), 14°44'38.1"S 49°04'07.3"W, (LACRUSE 273); 24.V1.2022, 73 8% (5 Ovig.), (CL
= 6,27), 14°08'50.4"S 48°30'46.3"W, (LACRUSE 275); 20.1.2023, 194, (CL = 6,92), 14°33'25.6"S
49°01'40.4"W, (LACRUSE 290); 21.1.2023, 24, (CL = 5,83), 14°08'50.4"S 48°30'46.3"W,
(LACRUSE 291); 21.1.2023, 19, (CL = 10,41), 14°26'31.5"S 48°06'50.3"W, (LACRUSE 294);
Estado do Paré&: Municipio de Castanhal: 1X.2011, 24, (CL = 27,98), 1°17'10.9"S 47°55'59.6"W,
(LACRUSE 080); Estado da Paraiba: Municipio de Paulista, Rio Sdo Bento, 14.V1.2012, 38 29,
(CL = 12,03), 6°35°35”S; 37°37°44”W (LACRUSE 016); Estado do Pernambuco: Municipio de
Ouricuri, Rio Sao Pedro, 21.XI11.2012, 294 559 (1 Ovig.), (CL = 10,87), 8°07'57.7'S
40°05'04.0"W, (LACRUSE 048); idem 16.VI1.2012, 33 209, (CL = 7,07), (LACRUSE 049);
23.V11.2012, 24 169, (CL = 6,99), (LACRUSE 054), 18.11.2012, 114 182, (CL = 6,52),
(LACRUSE 058). Estado do Piaui: Pinacuruca 12.X.2014, 59 (2 Ovig.), (CL = 8,50),
3°56'14.6"S 41°42'14.8"W (LACRUSE 190); Municipio de Barras, Rio Marataoan, 13.X11.2014,
2469 (1 Ovig.), (CL = 6,37), 4°15'47.2"S 42°17'51.6"W, (LACRUSE 204). Municipio de Luiz
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Correia, locaidade de Tabuleiro, 16.V1.2023, 404 1239, 2°55°25.0”S 41°47°37.3”W,
(GEEFAA/UFRN 2592).

Material comparado: Brasil: Estado do Cear& Municipio de Lavras da Mangabeira, Acude do
Rosério, (Média geral dos machos, CC = 7,12), (Média gerd das fémeas= 5,97), 31.1.2012, 14879
(87 Ovig.) 6°53'15.0"S 39°04'51.0"W, (LACRUSE 063); idem, 20.V111.2013, 8431079 (13 Ovig.),
(LACRUSE 068); 22.V11.2013, 8431149(16 Ovig.), (LACRUSE 069) (De Lucena et a. 2020).
Brasil: Estado do Rio Grande do Norte: Apodi-Mossor6—82 &' (4.48 a 15.14 mm), 62 Q@ (3.81 a
14.1 mm), Upanema, Passagem de agua a jusante do Upanema, rio do Carmo, 05°32°27.8’’S
37°17°27.8°W, 28.111.2013, (GEEFAA/UFRN 088). Piranhas-Acu—1 & (13.85mm), 5 @ (17.02to
28.85 mm), Serra Negra, Reservatorio da ESEC Serido, 06°34°47.2°°S 37°15°21.5°W, 02.V1.2013,
(GEEFAA/UFRN 107). Trairi—3 &' (12.54to 14.19 mm), 3 ? (3.35to 12.86 mm), Nisia Floresta, a
jusante da ponte de madeira, rio Pirangi, 06°06’30.3”S 35°12°07.7”W, 30.X1.2013,
(GEEFAA/UFRN 170).

Diagnose: Apresentam o rostro longo e curvado para cima que a canca aém do escafocerito, a parte
superior pode apresentar uma variacéo de 9 a 12 dentes, enquanto a parte inferior avariacdo éde 8 a
10 dentes, com o primeiro dente da regido superior atras da orbita, na metade tém 7 dentes juntos
uniformemente divididos e os ultimos ficam mais divididos ao longo do restante do rostro, com o
ultimo estando na extremidade posterior. O télson apresenta dois pares de espinhos que néo
ultrapassam a sua extremidade aguda. Nos adultos observa-se 0 segundo par de pereidpodes
maiores e mais fortes, no qua o carpo acanca adém do escafocerito, os dedos medem
aproximadamente ¥ do comprimento da palma, que sdo preenchidos com algumas cerdas, dentes
nas duas faces cortantes dos dedos, pama e carpo com espinulos. Os trés Ultimos pares de
pereiopodes sdo longos, e o terceiro acanca o final do escafocerito. O propodo do terceiro par de
patas mede trés vezes a medida do déilo. O carpo, prépodo e mero dos machos adultos séo
revestidos por espinulos, 0s quais estdo ausentes nas fémeas (Melo 2003, Vera-Silvaet al. 2017).

Foram compiladas 1.218 ocorréncias da espécie, das quais, 1.157 foram consideradas
vélidas, considerando os critérios descritos. A partir da andlise, 82 ocorréncias foram provenientes
dos dados primérios e 1.136 ocorréncias daliteratura.

A distribuicdo geogréfica da espécie se estendeu por 4.976,12 km, desde a ecorregido
hidrogréfica de Maracaibo na Venezuela, até o Baixo Parand, na Argentina, entre as latitudes
10°40'37"N e 27°20'31.1"S, e do Rio Tuira no Panaméa ao Atlantico Nordeste Oriental, no Rio
Grande do Norte, entre as longitudes 79°31'30.0"W e 35°12'07.0"W (Figura 1). O novo registro em
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Maracaibo aumentou em 361,62 km a0 norte a &rea de ocorréncia da espécie e em Chagres, no
Panama, na América Central, em 51,10 km a oeste, em linhareta.

Com ocorréncias validas para as ecorregides hidrogréficas da Ameérica do Sul e Central:
Amazonas, Chaco, Chagres, Essequibo, Guapore — Itenez, Guianas, Magdalena — Sinu, Mamore,
Maracaibo, Orinoco, Parang, Rio Atrato, Rio negro, Rio Tuira e Trinidad. Abrangendo os paises,
Argentina, Bolivia, Coldmbia, Guiana Francesa, Panamd, Paraguai, Peru, Suriname e Venezuela
No Brasil com registros para os estados do Acre, Alagoas, Amazonas, Amapa, Bahia, Ceara, Goiés,
Maranhdo, Mato Grosso, Mato Grosso do Sul, Minas Gerais, Para, Paraiba, Parana, Pernambuco,
Piaui, Rio Grande do Norte, Rondbnia, Roraima, S8 Paulo e Tocantins; compreendendo as
macrorregides hidrograficas das Bacias Amazonica, Atlantico Leste, Atlantico Nordeste Orienta e
Ocidental, Paraguai, Parana, Parnaiba, Rio da Prata, Sdo Francisco e Tocantins-Araguaia.

Foram registradas novas ocorréncias nas micro e mesorregioes hidrogréficas brasileiras no
Turiagu/Pericuma no Gurupi, no estado do Maranh&o; no baixo Piranhas-Agu, no Rio Grande do
Norte; em Ras, do Médio Sdo Francisco na Bahia; no alto Tocantins em Goias;, no Negro e médio
Paraguai no Mato Grosso do Sul e Tarauaca no Amazonas. Além dessas, também foram descritas
novas ocorréncias nas ecorregides hidrogréficas do Maracaibo, Trinidad e Orinoco Guiana Shield
na Venezuelay, Magdalena — Sinu, na Colémbia; do Amazonas High Andes, na Bolivia e no
Chagres, no Panamé.

Em relacdo a estrutura populacional, 11 popul agles, baseadas em dados primarios, incluiam
machos pertencentes aos quatro grupos de morfétipos, enquanto oito populacdes adicionais foram
identificadas a partir de dados secundarios, em areas costeiras e em popul acdes totalmente de agua
doce. Com presenca nas populagdes nativas das ecorregifes hidrograficas da Amazonica e
populagcdes ndo-nativas do Atlantico Nordeste Oriental, S&0 Francisco, Paraguai, Parana e

Tocantins-Araguaia.
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Figura 1: Registro de ocorréncias do Macrobrachium amazonicum (Heller, 1862) nas diferentes ecorregifes
hidrograficas da América do Sul e Central.

4. DISCUSSAO

O camarédo de agua doce M. amazonicum apresenta uma distribuicéo Neotropical, habitando
grande parte da América do Sul e duas regifes hidrograficas da América Central (Panama), com
populacBes de areas costeiras e continentais. Detectamos expansdo geogrdfica tanto em areas
nativas (Orinoco e Amazonas) quanto em ndo-nativas (Tocantins-Araguaia, Parang, Atlantico
Nordeste Orienta e Ocidental, S80 Francisco, Parnaiba, Paraguai, Atléantico Leste e Sudeste,
Chaco), com novos registros em regides continentais e costeiras.

O Atléantico Sul Ocidental esta4 expressivamente subdividido, Caribe e a Costa brasileira,
constituindo assembleias de biodiversidade distintas, que sdo diferentes das éguas temperadas do
norte do Atléantico dos Estados Unidos e da regido correspondente a Colémbia e Panama. Contudo,
€ observado que as espécies de decipodes nas Américas estéo estruturadas em uma fauna temperada
setentrional, ao norte do Cabo Canaveral, uma Caribenha e outra meridional, tropical brasileira ao
sul do Delta do Rio Orinoco (Boschi, 2000).

A distribuicdo das populagdes de M. amazonicum reflete um padrédo de ocupacdo que se
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sobrepde as diferentes regides hidrogréficas, demonstrando uma dinémica ecol 6gica que tambéem se
observa em outras espécies de decapodes nas Ameéricas, onde se destaca a subdivisdo entre as
faunas temperadas e tropicais.

A hipétese da Incursdo Marinha Caribenha propde que, durante o Mioceno, as faunas do
Pacifico e do Caribe ainda ndo estavam isoladas e colonizaram o Sistema Lagunar de Pebas,
contribuindo para a formagdo hidrogeol 6gica da Bacia Amazonica (Bloom et a., 2011). Essa zona
Umida, formada no inicio do Mioceno, ofereceu condi¢cOes ideais para 0 desenvolvimento de
diversas espécies e atuou como barreira geografica para animais terrestres (Hoorn et al., 2010,
2022). Com a elevacdo do nivel do mar, a conexd com o Mar do Caribe permitiu a migracdo de
taxons marinhos para ambientes de agua doce, transformando algumas areas em ambientes salobros,
o que facilitou a adaptacdo de espécies costeiras. Posteriormente, a reducdo do nivel do mar e a
formacgado de barreiras geol 6gicas resultaram no isolamento de uma vasta fauna marinha no interior
da Amazobnia, levando a transicdo do sistema Pebas para a fase Acre e a origem do Rio Amazonas
(Lovejoy et al., 1998, 2006; Hoorn et al., 2010, 2022).

Considerando a origem marinha das linhagens de Macrobrachium (Murphy e Austin, 2005;
Anger, 2013) e as incursdes marinhas entre 11 a 20 milhdes de anos, € possivel que essas espécies
tenham colonizado primeiro o sistema lagunar, estabel ecendo linhagens mais a oeste, na divisa com
0 Alto Amazonas.

Nossos resultados indicam a presenca de diversas populagcdes nas bacias Amazonica e
Orinoco, corroborando a hipétese de dispersdo historica biogeografica associada a incursdo marinha
caribenha. Com isso, concluimos que as novas localidades primérias e secundérias registradas para
essa regido correspondem a popul agdes nativas. Estas popul agdes provavel mente se dispersaram de
forma natural, uma vez que muitas das novas ocorréncias estdo situadas proximas a localidade-tipo
da espécie, como na Amazbnia Peruana, e outras estdo em tributarios conectados a registros
anteriores. Em todos 0s casos, as novas ocorréncias em regifes nativas sdo em areas conectadas
com as bacias derivadas do sistema Orinoco-Amazonas (e. g. Sistema lagunar Pebas).

Os novos registros nas regides hidrogréficas de Maracaibo, Trinidad e Magdalena-Sinu, na
Venezuela e Colémbia, revelaram as ocorréncias mais ao norte da distribuicéo das populagcdes
nativas da espécie. Com isso foi estabelecido um novo limite biogeografico ao norte, revelando que
novas localidades estdo sendo colonizadas pelas populagdes nativas, expandindo sua ocorréncia.
Esse processo pode estar relacionado a uma expansdo natural a partir das populages nativas da
bacia do Orinoco.

A expansdo natural da espécie pode estar relacionada a atividades geomorfoldgicas que

moldaram os limites e juncdes das bacias, e possibilitou a colonizacdo de novos ambientes. Essas
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mudancas geomorfoldgicas, resultantes de eventos geol 6gicos como a subida dos Andes ao longo
da porcéo Ocidental, criaram novas oportunidades para a dispersdo das espécies, contribuindo para
a ampla distribuicéo geogréfica apresentada (Pillegi, et a., 2014). Segundo Magalhes et al. (2005),
muitas espécies de decdpodes conseguiram se dispersar apds esses eventos geoldgicos. O M.
amazonicum evoluiu possivelmente na bacia Amazdnica ou Orinoco, apos a formagdo dos sistemas
fluviais que sdo considerados precursores dos antigos sistemas paeo-Amazonas-Orinoco,
estabelecidos a0 longo do anteméo inicial dos Andes no fina do periodo Cretéceol/inicio do
Paleoceno. Ainda de acordo com os autores mencionados anteriormente, em seguida se dispersaram
pelas paleobacias apds 0s eventos geol 6gicos terem moldado suas delimitagdes. Atualmente, pelos
resultados observados, a expansdo moderna esta se revelando em diregdo ao noroeste do continente
sul-americano.

O novo limite de distribuico da espécie ao oeste € na ecorregido de Chagres, no Panama,
América Central. Registros prévios no Panama Rio Tuira, indicam que rios e corregos
interconectados estao permitindo que a espécie migre naturalmente para novas areas (Pileggi et al.,
2014). Uma observacdo em macro escala pode nos revelar que as expansdes/dispersdes para hovas
areas ao norte e ap oeste sgjam limitrofes e, relacionadas, a fatores biogeograficos e abidticos
correlatos a variacao latitudinal (10°N), potencialmente rel evantes para a dispersdo e histéria natural
da espécie na sua distribuicdo nativa.

O evento de fechamento do Istmo do Panam& pode ter tido papel preponderante na
distribuicdo geogréfica limitrofe norte da espécie. De acordo com Pillegi et a. (2014), este evento
atuou na separacdo de muitas espécies de camardes, como por exemplo, entre M. amazonicum e M.
panamense, espécies que ndo compartilham um ancestral comum de acordo com estudos
filogenéticos recentes. Assim, as ocorréncias no istmo do Panama podem tratar-se de registros ndo-
nativos, devido a auséncia de conex&o direta entre as bacias do Orinoco e Panamé. Uma futura
investigacdo detalhada pode revelar se trata de popul agfes i soladas apds os embaiamentos marinhos
prévios a 20,4 milhdes de anos (Albert et a. 2018), ou de introdugdo exdtica por quaisquer motivos.
Para estes dados do Panamg, ndo ha, até o momento, informagéo se podem ter sido oriundos de
registros de introdugdo. Assim, com base nos nossos resultados estamos hipotetizando que a regi&o
de 10°N de latitude pode ser indicada como o limite de distribuicgo nativa da espécie até novas
informagoes.

A regido da bacia La Plata, que inclui as ecorregibes do Parana e Paraguai, foi
hidrologicamente separada das planicies do Orinoco e Amazbnica no tempo geoldgico, 0 que
impossibilitaria uma possivel dispersdo natural da espécie (Anger, 2013). Essa separacdo pode ser

mais uma evidéncia da transgresséo marinha e o isolamento de calhas principais e afluentes,
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formando barreiras naturais que impedem a drenagem direta entre essas bacias (Abell et al., 2008).

E evidente vérias lacunas de informagdes de distribuicio geogréfica na regido proxima a
delimitacdo da Bacia Amazonica, na regido central do Tocantins-Araguaia e S80 Francisco, em
comparacado a area mais central e ao Norte da Bacia amazonica, Orinoco e Parana-Paraguai. Isto
pode ser evidéncia de potenciais barreiras naturais que separaram as principais bacias onde a
espécie ocorre. Por exemplo, um impedimento a dispersdo natural da espécie na Bacia do Parana,
sd0 as Cataratas do Guaira e o soerguimento da Serra de Maracaju (Magalhées et al. 2005). Este
soerguimento € composto por cadeias de montanhas, serras e planaltos que funcionam como
divisores de &guas naturais entre elas (Abell et a., 2008). As variagles climéticas e as mudangas na
vegetacdo durante o Pleistoceno e o Holoceno contribuiram para a diversificagdo e a distribuicéo
das espécies na bacia Tocantins-Araguaia. Contudo, ndo podemos deixar de enfatizar que, apesar de
estudos prévios terem se debrucado a entender as barreiras biogeogréficas associadas a
diversificagdo de Macrobrachium, estes ndo contemplam toda a &rea das ecorregifes do Tocantins-
Araguaia e S&0 Francisco (Collart, 1988; Collart, 1991; Collart e Rabelo, 1996; Flexa et al., 2005;
Andrade et al., 2010; Pileggi, et a., 2013; Guerra et a., 2019; Paschoal e Zara, 2019; Moraes et al.
2021; Santos e Coelho-Filho, 2021; Silva et al., 2021; Sterzelecki et al., 2021 e Martins et d.,
2022).

Uma das atividades mais importantes que resultou na ampla distribuicdo n&o-nativa da
espécie, é que ela foi inadvertidamente introduzida em diversos reservatérios brasileiros, devido as
atividades de pesca (Scaico, 1992). Essa introducdo ocorreu como parte da transposicao do peixe
Scianidae Plagioscion squamosissimus (Heckel, 1840) de reservatérios do Nordeste brasileiro para
0 estado de Sao Paulo, com o objetivo de utilizé-los como alimento para esses peixes (Scaico, 1992;
Magahédes et a., 2005). Isso explica os registros nas regifes hidrogréficas Atlantico Nordeste
Ocidental e Oriental, Parnaiba e S&o Francisco, no Nordeste brasileiro, e na Bacia do Parang, no
Sudeste.

A construcéo de reservatorios de agua na regido semidrida brasileira, proporcionou o rapido
estabel ecimento de populagdes do M. amazonicum (Marques e Moraes-Vaenti, 2012). Esses canais
artificiais funcionam como uma ligagdo entre bacias historicamente separadas, e elimina as
barreiras geoldgicas, 0 que possibilita a invasdo de taxons (Daga et al., 2019). Essas criagdes tém
como principal objetivo a expansdo da aquicultura, que segundo Pereira et al. (2018) é considerada
umadas principais atividades que ocasiona a introducao de espécies ndo-nativas nos ambientes, que
pode causar areducéo de espécies nativas.

O aumento da atividade de aquicultura e do nimero de fazendas de criagdo de peixes e

camardes no Brasil, contribui bastante com a dispersdo da espécie, visto que se trata de uma espécie
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utilizada na carcinocultura para comercializagdo alimenticia e ornamental, bem como para servir de
alimento para peixes e isca de pesca (Scaico, 1992). Essa espécie é uma das principais na pesca em
vérias comunidades ribeirinhas nas &reas dos estuarios do rio Amazonas e no final da década
passada, foi responsavel por aproximadamente 85% da pesca de camardo (Marques e Moraes-
Valenti 2012). A partir das agdes de introducdo, os camarfes puderam se dispersar aém dos
reservatérios onde foram inicialmente introduzidos, invadindo rios, riachos e outros corpos d'égua
adjacentes (Scaico, 1992).

A ligacéo entre as bacias e a construcéo de reservatorios € bastante importante para levar
&gua a regides precérias. Porém, o estudo de Daga et al. (2019) mostra a problematica envolvida
nessas situagdes, pois as instituicdes governamentais responsaveis desconsideram as adversidades
ambientais que sdo causadas a médio e longo prazo. Nessas situacBes, os animais introduzidos
podem competir com espécies nativas, alterar ecossistemas e causar impactos negativos na
biodiversidade e no equilibrio ecoldgico (Daga et a., 2019). Eles aumentam ou diminuem a
predacéo de determinadas espécies (Levis et a. 2013), isso levanta um alerta para a introducéo do
M. amazonicum em novos tributérios e seu possivel potencial invasor. Embora néo se saiba até o
momento o potencial de intervencdo ecoldgica que o M. amazonicum tem nas localidades da sua
distribuicéo ndo-nativa, todos 0s novos registros de introducdo (registros ndo-nativos) precisam ser
monitorados prontamente. Sobretudo 0s novos registros em ecorregides nunca antes relatadas.
Neste sentido, nossos resultados revelam que pouco se sabe sobre a distribui¢gdo de M. amazonicum
em diversas éreas da Américado Sul.

A introducdo de M. amazonicum ocorreu em varios ecossistemas onde ndo € nativo, sga
intencionalmente para fins de aguicultura ou acidentalmente, por exemplo, através de translocacdes
ndo controladas (Marques e Moraes-Vaenti, 2012). Ap6s a introdugdo, e em sequéncia a adaptacdo
da espécie a0 novo ambiente, rios interligados podem ser colonizados, o que expande o alcance
geogréfico da espécie em &reas ndo-nativas. Por isso, destacamos novas ocorréncias de popul agdes
nao-nativas nas ecorregides hidrograficas de Negro (Mato Grosso do Sul), no Alto Tocantins
(Goiés), em Rés (Bahia) e no Baixo Piranhas-Acu (Rio Grande do Norte). Destas, as ocorréncias
nas ecorregides do Alto Tocantins e em R&s se apresentam como urgentes, e preocupantes, pois se
trata de &reas ndo-nativas de ocorréncia da espécie, onde é visto um isolamento da populagdo. Este
aparente isolamento observado pode ser advindo da fata de estudos e informacdes acerca da
ocorréncia e dinamica populacional nessas areas. Para estas ecorregifes, destacamos como urgente
a necessidade de novos | evantamentos regionais.

Na bacia do Parana, principamente nas ecorregifes de Paranapanema, Tieté e Grande nossa

revisao indicou um relevante nimero de registros de ocorréncias, ndo-nativas. 1sso evidencia que,
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apos essa introducdo, a espécie conseguiu se adaptar bem as &reas ndo-nativas e colonizar novos
ambientes. Segundo as andlises filogenéticas propostas por Vergamini et a. (2011), as populagdes
dessa bacia se dispersaram naturamente no ato rio Parang, atingindo a bacia hidrografica do
Paraguai. Em adicdo, as populacdes dessas duas bacias compartilham hapl6tipos e caracteristicas
morfologicas semelhantes (Vergamini, et a., 2011) revelando eventos recentes de viabilidade
populacional ao longo da distribuicéo regional.

O ambiente Iéntico proporciona condices propicias para a colonizacdo de novas areas
(Magalhdes et a. 2005), na literatura sdo relatadas muitas populagdes nesses ambientes (Scaico,
1992; Hayd e Anger, 2013; Pantaledo et al., 2012; 2014; 2018; Paschoa e Zara, 2019; 2020; de
Lucenaet al. 2020; Calixto et al. 2021; Perroca et al., 2022; Nogueira et a. 2023).

A colonizagdo, ou até mesmo a invasdo, de ambientes de agua doce é causada por
adaptacOes fisiol bgicas que proporcionam a espécie a capacidade de se adaptar a diversos niveis de
salinidade (Augusto et al., 2007). De acordo com o conhecimento atual para a espécie, esse aspecto
foi desenvolvido durante eventos de migracdo diddroma, momento no qual os espécimes foram
expostos a diferentes concentracdes salinas. Na migracdo diddroma, as fémeas ovigeras seguem a
jusante para liberar seus filhotes na regido proxima aos estuarios (Anger, 2013).

As larvas de populagBes costeiras de M. amazonicum necessitam de salinidade especifica
para completar 0 seu desenvolvimento. Essa exposicdo a diferentes niveis de sainidade foi
importante para os processos de adaptacoes fisiol égicas como a osmorregulacdo intra e extracelular,
bem como a regulacdo ibnica (Charmantier e Anger, 2011). Refletindo assim, 0s varios eventos
independentes passados, nos quais palaemonideos invadiram a &gua doce, e tornaram o género
Macrobrachium o mais expressivo desse ambiente (Murphy e Austin 2005, Anger 2013).

As populagdes costeiras sdo fisiologicamente capazes de hipo-osmorregular em ambiente de
ata salinidade. Essa funcdo osmorregulatoria facilita o transporte dos estagios larvais para éreas
com maiores niveis de salinidade, essenciais para o seu desenvolvimento, devido a dependéncia
larval dessas condigdes. Isso viabiliza a colonizagdo de novas areas além das popul agdes originérias
(Hayd e Anger, 2013; Bauer, 2023). Além disso, aponta eventos independentes de colonizagéo da
agua doce por espécies do género Macrobrachium, que teriam ocorrido aém dos limites da
Incursdo Marinha Caribenha, na qual linhagens mais adaptadas e selecionadas a interface do mar-
continente, colonizaram bacias independentes costeiras (Murphy e Austin 2005, Anger 2013).
Conseguentemente, as estratégias reprodutivas de linhagens de Macrobrachium tendem a ser menos
uniformes do que as de outros decdpodes de agua doce (Anger 2013, Cumberlidge et al. 2015,
Irving et a. 2017). Como tal, os camarfes de agua doce podem ser considerados menos "dulcicolas’

do que outros decapodes terrestres. Nao surpreendentemente, os camardes de égua doce requerem
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&gua permanente, e aquel es que sdo anfidromos requerem uma rota de migragdo para o mar (Page et
al. 2005).

O contato com diferentes niveis de salinidade também foi essencial para posteriormente
realizar a colonizacdo e o desenvolvimento em ambientes de agua doce. Em comparacdo as
populagcBes costeiras, os individuos das populagbes continentais de M. amazonicum, se
desenvolvem totalmente em &gua doce, pois possuem a capacidade de hiper-osmorregulacéo, ou
sgja, de manter uma concentracdo de sais maior que a do meio ambiente (Charmantier e Anger,
2011). Nesse ambiente continental, as larvas se desenvolvem em um tempo reduzido em
comparacdo com as de populagdes costeiras, e assim atingem as fases juvenil e adulta em um
tamanho méaximo menor (Hayd e Anger, 2013). O caréter hipo-osmoregulatério, até o momento,
ndo tem relato nas populacdes de aguas continentais, e quando expostas a condicdes similares as
localidades de popul acdes costeiras, estas apresentam uma el evada taxa de mortalidade (Augusto et
al. 2007; Charmantier e Anger, 2011).

A variabilidade genética das populagdes pode aumentar 0 desenvolvimento de adaptacdes a
muitas areas, auxiliando no processo de colonizacdo de ambientes com aspectos abi 6ticos e bidticos
distintos das populacdes originérias (Hayd e Anger, 2013). O isolamento genético das populactes
do M. amazonicum, causado pela grande &ea de ocorréncias naturais ou introduzidas, causa
variacbes morfoldgicas, fisioldgicas, reprodutivas e comportamentais, conforme descritas nos
estudos de Augusto et al. (2007), Charmantier e Anger (2011), Hayd e Anger (2013), Pantaledo et
al. (2018) e Paschoa e Zara (2020).

O processo de evolucdo dos aspectos adaptativos comportamentais, permitiu que esses
organismos se distribuissem amplamente e se estabelecessem em diversos habitats dulcicolas.
Pressdes seletivas podem restringir a distribuicéo das espécies e causar variagdes fenotipicas entre
as populagdes (Charmantier e Anger 2011; Anger, 2013). Nesse contexto, ha a possibilidade do
desenvolvimento de processos de especiacdo, como a descricdo da espécie Macrobrachium
pantanalense (Dos Santos, Hayd e Anger, 2013). Uma espécie recém-descrita da regido do Pantanal
gue previamente era compreendida como parte de um clado presente no complexo de M.
amazonicum. As duas espécies diferem em morfologia e forma, mas algumas dessas diferencas ndo
s80 muito claras, provavelmente devido a baixa distancia genética que as separa (Nogueira et al.,
2023), pois estdo em um processo inicia de especiacao.

As diferencas morfologicas sdo causadas pelas condigdes ambientais, mas sd0 necessarios
estudos filogenéticos para comprovar o processo de especiacao criptica. Por exemplo, as populacdes
do Atléantico Nordeste Oriental, compartilham hapl6tipos com populagdes costeiras do estado do

Para, demonstrando que séo provenientes desta regido, também oriundas a partir de ativades
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antrépicas (Vergamini et a. 2011). De acordo com nossa compilacdo de dados, as populagdes de
Rés (Bahia) e Alto-Tocantins (Goiés) se apresentam como locais potenciais para levantamento e
caracterizacdo genética devido a estarem possivelmente isoladas em relac8o a registros prévios da
literatura. N&o estamos indicando que estas populagcdes podem estar em processo de especiacao
criptica. Nem téo pouco desenvolvemos estudos morfolégicos comparativos. Contudo, dado as
pressdes seletivas diferenciais nas ecorregides listadas anteriormente serem distintas das ecorregides
das areas nativas, recomendamos atencaéo a estas ecorregides. Por outro lado, isto pode ser um
resultado da deficiéncia Wallaceana (Wallacean shortfall; sensu Hortal et al. 2015) para M.
amazonicum em algumas regifes do Brasil. Neste Ultimo caso, |levantamentos espaco-temporais da
biodiversidade de crustaceos decapodes de dgua doce sdo mandatorios para melhor compreenssao
da ocorréncia das espécies nessas macrorregifes do Tocantins-Araguaia e do Alto e Médio Séo
Francisco.

Dentre as novas ocorréncias registradas da espécie, na microrregido do Alto Tocantins, no
estado de Goias, trata-se de uma das regides limnol 6gicas mais centrais do Brasil. Em Goiés, foram
amostrados apenas 0os machos do morfétipo translicido (TC), ao longo de coletas em um ciclo
anual. A dificuldade em coletar os machos dos morfétipos maiores pode ser atribuida a sua
tendéncia de se manterem no fundo dos ambientes aquaticos e a sua baixa atividade (Santos, et al.
2006). Mesmo com coletas realizadas ao longo de um ciclo anual na regido, a obtencdo desses
machos pode ser desafiadora. Contudo, diante do delineamento adotado nas coletas, com uso de
peneiras e armadilhas com isca, entendemos que as populagdes amostradas podem ndo apresentar
todos os morfdtipos, ou que os microhabitats tradicionalmente amostrados (vegetacdo marginal,
troncos decaidos, material vegetal depositado no fundo e etc..) ndo sdo ocupados pelos outros
morfotipos e, estdo em outros microhabitats ndo considerados.

A auséncia de machos de morfaétipos desenvolvidos (CC, GC1 e GC2) também foi descrita
na populagdo da ecorregido do médio-Paraguai, estrutura populacional provoca diferentes
estratégias comportamentais e reprodutivas (Hayd e Anger 2013). Contudo, a maioria dos dados
disponiveis na literatura sobre a estrutura das populagdes, ndo divide os machos em classes de
morfétipos, considerando-os apenas pelo género sexual. Isto abre espaco para novas analises que
classifiguem os machos em diferentes morfétipos com base em caracteristicas morfol6gicas
detalhadas de cada populagdo e se busquem insights macroecologicos da ocorrémcia dos
morfotipos. No presente estudo, devido a fata de informacgbes de estrutura populacional dos
morfotipos de machos, ndo conseguimos reunir dados suficientes para comentar sobre a ocorréncia
de morfétipos de machos em macroescala. Além disso, é importante implementar andlises genéticas

paraidentificar possivels variaces entre diferentes morfétipos, o que pode gjudar a compreender a
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diversidade dentro das populagBes. E também investigar o comportamento dos diferentes
morfétipos em relacdo a reproducdo, alimentacdo e interacdo social para entender melhor suas

funcdes ecol 6gicas nos ambientes.

5. CONCLUSAO

Ao ampliar o conhecimento da area de distribuicéo geogréfica da espécie, incluindo novas
ocorréncias, novas expansoes de areas nativas e nao-nativas, e insights biogeogréficos — nossos
dados revelam o grande poder de adaptacdo de M. amazonicum aos mais diversos ambientes
alcancados. Em parte, a partir da introducdo antrépica, em parte na expansdo dos limites de
distribuicéo nativos.

A distribuicéo atualizada da espécie, em seus possiveis habitats naturais, traz informagdes
relevantes para entender o padréo de dispersdo das linhagens que compdem a espécie
Macr obrachium amazonicum. Nossos dados constituem um reflexo contemporaneo da invasao dos
paleomonideos nos eventos de incursdes marinhas e colonizagfes a partir do mar com foco em M.
amazonicum. Esta primeira tentativa na literatura, de reunir a mais extensa quantidade de dados de
ocorréncia pode proporcionar o desenvolvimento de novas hipoteses e investigaces em escala
macroecolégica e, nos casos particulares destacados aqui, estudos regionais de biodiversidade e
locais de dinamica popul acional.

As lacunas existentes principalmente nas regides mais centrais mostram uma caréncia nas
pesquisas relacionada a espécie nessa regido. O que a torna uma area com grande potencial para
novas pesquisas, para aumentar o conhecimento da distribuicdo, biodiversidade e aspectos
bioecol6gicos para populagbes do M. amazonicum ainda ndo registradas. Mais estudos sdo
necessarios para fornecer novas andlises sobre esse potencial invasor e quais 0S prejuizos que
podem ser causados no ambiente a partir da introducdo dessa espécie. Levando em consideracéo a
falta de levantamentos da ocorréncia das populagcdes nas ecorregides do Alto Tocantins e em Rés,
destacamos essas areas como prioritarias para a redizacd de estudos populacionais mais
detalhados.

Por fim, nossa revisao sistematica da literatura mostrou que os estudos para M. amazonicum
estdo concentrados em areas geogréficas especificas, causando agrupamentos das ocorréncias nas
regides do Nordeste, Sudeste e Norte do Brasil, este tltimo principalmente nos estados do Para e
Amapé. Possivelmente, isto é um reflexo das localizagfes dos grupos de Carcinologia na América
do Sul. Para novos passos, € importante promover colaboracdes entre universidades e centros de
pesquisa de diferentes regides para compartilhar conhecimento, recursos e dados, ampliando a

abrangéncia geografica dos estudos. Além disso, € necessario oferecer programas de capacitacéo e
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treinamento para pesquisadores e estudantes de regides menos estudadas, visando aumentar a
expertise local em carcinologia, incentivar novos estudos e apoiar 0s profissionais que queiram
conduzir estudos em areas geogréficas sub-representadas.
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RESUMO
O tamanho corpora € uma das caracteristicas individuais mais importantes nos animais. Algumas

regras auxiliam a entender padrdes de adaptacdo evolutiva em diferentes ambientes e contextos
ecologicos. As regras de Bergmann e Rensch sdo principios ecol 6gicos que descrevem padrdes em
relacdo ao tamanho corporal animal e ao ambiente em que vivem. A regra de Bergmann indica que
animais de uma mesma espécie tendem a ser maiores em regides frias, para reter calor, e menores
em regides quentes, facilitando a dissipacéo de calor. A regra de Rensch prevé que a relacdo entre
tamanho corporal e dimorfismo sexua de tamanho (SSD) varia entre espécies. Nas espécies que
apresentam machos maiores, o0 SSD tende a aumentar com 0 aumento do corpo dos machos, devido
a pressdes seletivas relacionadas a competicdo intrassexual, escolha de parceiros e/ou recursos e
indices reprodutivos. Enquanto em espécies onde as fémeas sdo maiores, essa diferenca de tamanho
tende a diminuir com o aumento do tamanho do corpo macho (inverso da Regra). O
Macrobrachium amazonicum € um camardo de &gua doce encontrado nas principais bacias
hidrogréficas da América do Sul, com adaptacdes fisicas e fisiol gicas que Ihe permitem se adaptar
e prosperar em uma variedade de habitats de dgua doce. Essa espécie possui populagdes anfidromas
e hololimnéticas e tem elevada importancia ecol 6gica no ambiente natural. O presente trabalho tem
o objetivo de avaliar se 0 camardo de &gua doce M. amazonicum segue as regras de Bergmann e
Rensch, através da obtencdo de dados primarios e secundarios do comprimento da carapaca (CC) e
do queipodo (CQ) a partir de uma extensa e sistematizada revisdo de dados primérios e
secundérios, e avaliar qual varidvel ambiental esta relacionada com a variagdo do comprimento da
carapaca. Os resultados mostram que a espécie segue o inverso da regra de Bergmann e que apenas
a pluviosidade apresentou relacdo positiva ou sobre o tamanho corpora médio em M. amazonicum.
Isso se deve, provavelmente, por conta do pico de desenvolvimento e reproducdo nas épocas
chuvosas. Nas regides de baixas |atitudes da Bacia Amazonica, onde as chuvas sGo mais intensas, as
populacBes apresentaram tamanhos maiores. Partes corporais distintas (carapaca, quelipode)
aparentam ser resultados de trgjetérias de selecdo sexual opostas. Andisando a carapaga,
detectamos viés feminino, estrutura com relacdo anatémica e funcional aos 6rgéos reprodutivos,
ampliando a fecundidade, fornecendo mais espaco para o desenvolvimento e acondicionamento dos
ovos. Analisando os quelipodos detectamos viés masculino, estrutura fundamental para vantagens

comportamentais (agonismo) e sucesso reprodutivo (corte e copula).

Palavras-chave: Tamanho corporal, Caridea, Regra de Bergmann, Regra de Rensch
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1. INTRODUCAO

O tamanho corporal é uma caracteristica variavel e crucial nos animais, influenciando
aspectos fisiologicos, comportamentais, sucesso reprodutivo, fecundidade e tempo de crescimento,
moldados pelos fatores abidticos de cada area habitada (Blanckenhorn e Demont, 2004). Os fatores
abidticos, como por exemplo, temperatura e pluviosidade, também afetam as estratégias
reprodutivas, influenciando o dimorfismo sexual de tamanho (SSD) nos organismos (Lima-Filho et
al. 2017).

Cientistas tém mostrado grande interesse em entender as diferencas morfologicas entre
populacbes de ambientes distintos, investigando como 0s mecanismos evolutivos da selecéo sexual
interagem com os fatores abidticos (Vale et a., 2024). Para entender os mecanismos dessas
diferencas, diversas regras foram criadas para explicar padrdes biogeograficos. Um dos postulados
mais conhecidos da macroecologia € a regra de Bergmann, formulada por Carl Bergmann em 1847.
Ele observou uma relacéo entre latitude e o tamanho corporal de animais endotérmicos. quanto
maior a latitude, maior o tamanho corporal, sendo este influenciado principamente pela
temperatura (Blanckenhorn e Demont, 2004; Blanckenhorn et al., 2006).

A partir disso, pesquisadores avaliaram muitos organismos ectotérmicos em relacéo a essa
regra. Alguns seguiram 0s pressupostos, enquanto outros apresentaram o oposto do estipulado pela
regra (Orensanz et a., 2007; Vae et al., 2024), ou sgja, observaram um tamanho corporal maior em
&reas de latitudes mais baixas, fendmeno conhecido como o inverso da regra de Bergmann
(Blanckenhorn & Demont, 2004).

Pesquisadores atribuem este padréo inverso em ectotérmicos a sazonalidade, incluindo as
estacOes especificas de reproducdo, e ndo a temperatura (Belk & Houston, 2002; Blanckenhorn et
al., 2006). Nas latitudes mais atas, as estagOes reprodutivas tendem a ser mais curtas, o que limita o
tempo de forrageamento (Orensanz et a., 2007). A duracdo dessas estacOes varia entre as diferentes
faixas latitudinais, aumentando a disponibilidade de alimentos em algumas regides e prolongando o
desenvolvimento nas popul agdes de latitudes mais baixas (Orensanz et al., 2007).

Além das diferengas interpopulacionais, cientistas também observam diferencas
intersexuais, conhecidas como dimorfismo sexua de tamanho (SSD - Sexua Size Dimorphism). A
selecdo sexual e o desenvolvimento de caracteristicas reprodutivas influenciam as variagBes no
tamanho corpora de espécies didicas, favorecendo machos ou fémeas (Vale et a., 2024). Esse
fendmeno segue o padréo descrito pela Regra de Rensch (Rensch, 1950), que afirma que, em
espécies onde os machos sdo maiores, 0 SSD aumenta conforme o tamanho corporal cresce. Em

contrapartida, quando as fémeas s maiores, o SSD diminui & medida que o tamanho corporal
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aumenta (Rensch, 1950; Lima-Filho et a., 2017).

Essas duas regras macroecol gicas auxiliam a entender como o tamanho corporal responde a
diferentes gradientes latitudinais e a0 SSD em diversas espécies animais, tanto ectotérmicas quanto
endotérmicas. Eles realizaram avaliacbes em varios grupos, incluindo peixes (Lima-Filho et al.,
2017), répteis (Ashton e Fildeman, 2003), aves (Alvarenga et a., 2002) e mamiferos (Wu et al.,
2014), além de organismos invertebrados, como insetos (Shelomi, 2012) e crustéceos. Entre os
crustaceos, destacam-se os estudos com ermitdes (Vale et al., 2024), carangueos intertidais
(Johnson et al., 2019), camardes marinhos da espécie Betaeus emarginatus H. Milne-Edwards, 1837
(Lardies et a., 2008) e Farfantepenaeus aztecus (lves, 1891) (Kerk et a., 2016). Os crustéceos,
com uma ampla distribuicdo geografica, constituem excelentes modelos para avaliar o SSD e a
influéncia latitudinal no tamanho corporal, pois suas adaptacdes morfoldgicas e fisiologicas
refletem variacBes em tamanho e fecundidade (Augusto, 2007; Belli et a., 2009). Até o presente
momento, 0s pesquisadores ndo realizaram avaliagbes das regras de Bergmann e Rensch em
espécies de carideos de agua doce em escala macroecol dgica.

Um dos crustaceos que teve mais sucesso na colonizacdo de novos ambientes foi 0 camaréo
dulcicola da familia Palaemonidae, Macrobrachium amazonicum (Heller, 1862), que possui ampla
distribuicdo geografica na América do Sul (Anger, 2013). Essa espécie € caracterizada
principalmente por diferencas morfoldgicas que resultam das distintas estratégias reprodutivas
selecionadas entre as populagbes de diferentes regides (Pantaledo et al., 2018). A espécie tem
populacbes em bacias costeiras, geramente com tamanhos corporais médios a grandes, e
populacbes em bacias continentais, com porte corpora menor (Vergamini et a. 2011). Cada
fendtipo responde de maneira distinta as condi¢des ambientais que afetam sua regido (Paschoal e
Zara, 2019).

Os machos de M. amazonicum sdo divididos em quatro grupos de morfoétipos, determinados
pela comparacdo do comprimento corporal, coloracdo e espinacdo dos quelipodos. Esses diferentes
grupos apresentam comportamentos distintos em aspectos reprodutivos e séo influenciados pelos
variados tamanhos corporais de cada grupo (Moraes-Riodades e Valenti, 2004; Pantaledo et al.,
2014). Foram identificados os morfétipos denominados garra tranddcida (TC), garra de canela
(CQO), garraverde 1 (GC1) e garra verde 2 (GC2) (Moraes-Riodades e Valenti, 2004; Pantaledo et
al. 2014). Para as fémeas, até 0 momento, n&o ha conhecimento sobre uma possivel estruturacéo em
morfotipos.

A grande variabilidade morfolégica constatada em M. amazonicum, juntamente com sua
ampla distribuicdo geogréfica pela maior parte da América do Sul, faz dessa espécie um excelente

modelo para avaiar a influéncia latitudinal e o dimorfismo sexua de tamanho corporal, além de
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investigar os fatores ambientais e ecoldgicos correlatos. O objetivo deste estudo € analisar a
variagcdo intrapopulaciona e intersexual no tamanho corporal de populagbes de Macrobrachium
amazonicum ao longo de sua distribuicdo geogréfica, com base em duas regras macroecoldgicas. a
de Bergmann e a de Rensch.

Considerando essas questdes, 0s questionamentos referentes a espécie Macrobrachium
amazonicum em um escopo macroecol 0gico sao: (1) A espécie segue a Regra de Bergmann ou seu
inverso? (2) A espécie segue a Regra de Rensch ou seu inverso? (3) Os grupos de morfotipos de
machos apresentam variacOes distintas de dimorfismo sexual de tamanho (SSD) ou seguem um
unico viés? (4) O SSD é mais acentuado de acordo com a variagdo latitudinal preconizada pela
Regra de Bergmann ou seu inverso?

Considerando que a espécie € nativa da Bacia Amazbnica, o que pode favorecer o
desenvolvimento de tamanhos maiores, e que os machos apresentam uma hierarquia social baseada
no tamanho, as hipéteses desenvolvidas em resposta aos questionamentos sdo: (1) o camardo M.
amazonicum segue o inverso do proposto pela Regra de Bergmann; (2) segue o padréo proposto
pela Regra de Rensch, com os machos apresentando viés de tamanho em relacéo as fémeas; (3) na
hierarquia social, cada morfétipo de machos reflete o padréo proposto pela Regra de Rensch; e (4) o

SSD aumenta conforme alatitude diminui.

2. METODOLOGIA
Base de dados

A coleta de dados foi redlizada em duas etapas. Na primeira etapa, foram analisados os
espécimes de M. amazonicum presentes em colecBes cientificas e provenientes de coletas. Na
segunda etapa, foi realizada uma revisdo sistematica da literatura. Esses dados estdo sendo
denominados agui como dados primarios e dados secundarios, respectivamente, de acordo com a
origem de cada material utilizado.

Os dados primérios consistem de espécimes de M. amazonicum depositados no Laboratorio
de Crustaceos do Semiarido (LACRUSE) da Universidade Regiona do Cariri (URCA) e no
Laboratorio de Ecologia e Evolugdo de Crustaceos (LABEEC) da Universidade Federa do Rio
Grande do Norte (UFRN).

Os espécimes do LACRUSE sdo provenientes de coletas realizadas entre 2011 e 2023.
Foram coletados nos municipios de Aiuaba (Acude Bengué), Barro (Vila de Cuncés), Crato (Rio
Caras do Umari), 1c6 (Agude Lima Campos), Lavras da Mangabeira (Acude do Rosario), Juazeiro
do Norte (Acude Umari), Assaré (Acude Canoas) e Maranguape (Amanari), no estado do Ceara e
na cidade de Ouricuri (Rio S&0 Pedro) no estado de Pernambuco. Os espécimes do LABEEC séo



49

provenientes de coletas realizadas entre 2011 e 2014 nas seguintes cidades. em Araripe (Acude
Paraiso), Aiuaba (Rio Umbuzeiro) e 1c6 (Acude Lima Campos) no estado do Ceara; em Boqueirdo
(Acude Epitacio Pessoa), no estado da Paraiba; em [bimirim (Rio Moxotd) e Serra Talhada (Riacho
da Serrinha), no estado de Pernambuco. Novas coletas foram realizadas no Acude Canoas, cidade
de Assaré, no estado do Ceard; na Localidade de Tabuleiro no municipio de Luis Correia, no estado
do Piaui e no Reservatério da Serra da Mesa e tributérios, estado de Goiés.

Os dados secundarios de tamanho corporal de M. amazonicum disponiveis na literatura
foram obtidos através de uma Revisdo Bibliogréfica Sistemética (RBS). Foram compilados os
valores médios do comprimento da carapaca por populacéo e por sexo, além das latitudes dos locais
de ocorréncia, conforme proposto por Alencar et al. (2017, 2023). Para as buscas, foram
previamente determinadas palavras-chave (ver Anexo 1) e linhas de comando de busca (ver Anexo
2) nos seguintes bancos de dados. Google Académico, Periodicos CAPES, JSTOR e Web of
Science. A revisdo considerou estudos publicados entre 1993 e 2023, em inglés, espanhol e
portugués. N&o foram incluidos dados secundérios de teses, dissertacdes, trabal hos de concluséo de
curso ou resumos de eventos, conforme orientaces de Alencar et al. (2017, 2023).

Os dados coletados foram compilados em uma planilha que inclui: (a) nome do autor; (b)
ano do estudo; (¢) nimero total de individuos analisados, divididos por fémeas e machos; (d) média
do tamanho dos machos; (€) média do tamanho das fémeas; (f) descricdo da area de ocorréncia,
especificando pais, estado e cidade; (g) tipo de ambiente; (h) latitude e longitude dos locais de
coleta. Quando as coordenadas geograficas ndo estavam disponivels no estudo original, estas foram
estimadas com base em descricbes detahadas usando o0 site  GeoNames

(https:.//www.geonames.org/) e confirmadas pelo software Google Earth. As coordenadas foram

posteriormente convertidas em graus decimais usando a calculadora geografica disponivel pelo

INPE em https://www.dpi.inpe.br/calcula/.

I dentificacdo e biometria

A identificacdo dos espécimes foi confirmada utilizando chaves de identificagcdo propostas
por Melo (2003) e Vera-Silva et a. (2017), analisando a quantidade de espinhos no rostro, nas
caracteristicas dos quelipodos e na extremidade do télson.  Os espécimes menores do que o menor
macho encontrado (presenca de apéndice masculino) foram considerados como juvenis
indiferenciados (Pantaledo et a. 2012) e descartados da andlise. A sexagem foi realizada com base
na presenca ou auséncia do apéndice masculino localizado no segundo par de pledpodes,
identificando machos e fémeas, respectivamente, conforme proposto por Vera-Silva et a. (2017),
utilizando um estereomicroscopio LEICA EZ4W3535. Apbs a sexagem, 0s espécimes foram

mensurados quanto ao comprimento da carapaca (da margem posterior da orbita ocular até o ponto
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meédio da margem posterior da carapaca - CC), comprimento total (da extremidade do rostro a
extremidade do télson- CT), comprimento do quelipodo (CQ), comprimento do déctilo (CD),
comprimento do propodo (CP), comprimento do carpo (CCP), comprimento do mero (CM) e
comprimento do isquio (Cl) (Lardies et al. 2008), utilizando um paquimetro digital de preciséo
Mitutoyo Absolute com preciséo de 0,01 mm.

Os morfoétipos dos machos da espécie foram determinados a partir da andlise do
comprimento e espinacdo dos quelipodos e do tamanho corporal, sendo definidos como garra
trandUcida (TC), garra canela (CC), garraverde | (GC1) e garraverde I (GC2), conforme proposto
por Moraes-Riodades e Vaenti (2004), Pantaledo (2014) e Paschoa e Zara (2022). As fémeas
foram separadas e classificadas como adultas (quando ndo apresentavam ovos) e em fémeas
ovigeras (com ovos presentes na camara de incubacéo) (Pantaledo et al. 2012).

Como a presenca dos morfotipos pode afetar a estrutura populacional, e os efeitos de selecdo
sexua no tamanho corporal, os machos foram analisados de trés formas, independente do morfatipo
e, separadas, apenas nos machos do morfétipo TC, e unificando os dados de morfétipos maiores
(CC, GC1 e GC2).

Analise de dados

Os dados de comprimento médio da carapaca (CC) e do comprimento médio do quelipodo
(CQ) das populagdes de M. amazonicum, assim como as latitudes em grau decimal das respectivas
populacdes, foram logaritimizados (Zar, 2010). Em seguida, testamos a normalidade usando o teste
de Shapiro-Wilk (Shapiro e Wilk, 1965). As médias do comprimento da carapaca e do comprimento
médio do quelipodo das populagdes foram analisadas de trés formas em relacéo as fémeas (F) e a
latitude por meio de andlise estatistica: (@) Machos do morfétipo TC (M+c), (b) Machos exceto
trandlcidos (Mc) e, (¢) Machos independente do morfétipo (M), bem como as médias do
comprimento do quelipodo. Devido a ampla distribuicdo da espécie, que abrange populacfes tanto
costeiras quanto continentais, estas foram analisadas separadamente, e conjuntamente.

Regra de Bergmann: Complexo Tamanho vs. L atitude

Para avaliar a regra de Bergmann, os dados médios da medida padrdo dos camardes
(comprimento da carapaga — CC) das populagdes e a latitude foram logaritimizados (logl0) e
testados quanto a normalidade (Shapiro & Wilk, 1965). A Regra de Bergmann foi analisada
aplicando 0 método de regressdo do tipo Il (Sokal & Rohlf, 1985; Warton, 2006): CCrpop Vs.
Latitude; Mrc vs. Latitude; Mc vs. Latitude; M vs. Latitude, e F vs. Latitude. A regresséo do tipo 11
contabiliza no modelo o erro das varidveis dependente e independente (Kendall & Stuart 1973;
Sokal & Rohlf, 1985; Warton, 2006).

As andlises foram conduzidas utilizando o software R (R Development Core Team, 2012) e
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0 pacote "smatr" para andlises de RMA (Warton et a., 2012). O nivel de significancia que foi
adotado para os testes foi de 5% (Zar, 2010).

Regra de Rensch: Complexo Tamanho vs. Sexo

Para o cdlculo da regra de Rensch e o grau do SSD, primeiramente os dados das médias da
carapaca das popul agdes (CC) foram logaritimizados (log10) e a normalidade foi testada (Shapiro &
Wilk, 1965). Em seguida, foi calculado o grau de SSD, que € a diferenca da média do tamanho da
carapaca dos machos pelas fémeas (M - F) (Smith, 1999). Resultados positivos demonstram que a
espécie segue aregra de Rensch, enquanto resultados negativos demonstram que segue o inverso da
regra (Nascimento et al., 2020). O grau de SSD foi analisado adotando o método de regresséo do
tipo Il (Sokal & Rohlf, 1985; Warton, 2006) de forma: SSD vs. CCr (Log10); SSD (MTC) vs. CCr
(Log10). Também foi calculado o SSDratio, que é arazdo entre os tamanhos dos machos e fémeas,
obtido a partir da divisdo dos valores médios da carapaca dos machos pelos valores das médias da
carapaca das fémeas (M/F) (Smith, 1999), da mesma maneira valores positivos de SSDratio
indicam um viés masculino, enquanto valores negativos indicam um viés feminino (Zar, 2010).

Para esta analise da Regra de Rensch, a hip6tese nula da linha de inclinac&o foi considerada
como b = 1, que equivale aisometria sexual, testada pelos interval os de confianca de 95% (Warton,
2006). Caso a inclinagdo da reta resulte em um valor maior que 1 (b > 1), significa que o SSD
evolui em conformidade com a regra de Rensch mas, se a inclinagdo resultar em um valor menor
gque 1 (b < 1), 0 SSD evolui inversamente do proposto pelaregra de Rensch.

Bergmann vs. Rensch: Complexo L atitude-Tamanho vs. Sexo

Para avaliar a influéncia da diferenca latitudinal sobre o SSD, foi utilizada a regresséo do
tipo Il, considerando a latitude das seguintes formas: (a) SSD vs. Latitude. Foi testada a hipétese
nula da linha de inclinagcéo (b = 0) pelos intervalos de confianga de 95% (Warton, 2006). Todas as
analises foram realizadas empregando o software R (R Development Core Team, 2012) e o pacote
“smatr” (Warton et al., 2012).

Relacdo comprimento individual com variaveis ambientais e latitude

ApOs investigagdo da influéncia latitudinal pela Regra de Bergmann, também foi realizado
ensaio para investigacdo das varidveis correlatas a variagdo latitudinal em relagdo ao tamanho
corporal. As varidveis consideradas foram: Temperatura Média Anua (bio 1), Intervalo Diurno
Médio (Média de mensal (temperatura maxima - temperatura minima)) (bio 2), Isotermalidade
(BIO2/BIO7) (x100) (bio 3), Sazonalidade da temperatura (desvio padrdo x100) (bio 4),
Temperatura Maxima do Més Mais Quente (bio 5), Temperatura minima do més mais frio (bio 6),
Faixa Anua de Temperatura (bio 7), Temperatura média do quarto mais umido (bio 8),

Temperatura média do trimestre mais seco (bio 9), Temperatura média do trimestre mais quente
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(bio 10), Temperatura média do quarto mais frio (bio 11), Precipitacdo Anua (bio 12), Precipitacéo
do més mais chuvoso (bio 13), Precipitagdo do més mais seco (bio 14), Sazonalidade da
precipitacdo (coeficiente de variacdo) (bio 16), Precipitacio do Trimestre Mais Umido (bio 17),
Precipitacdo do trimestre mais seco (bio 18), Precipitacdo do Trimestre Mais Quente e Precipitacéo
do quarto mais frio (bio 19) e Latitude. Todas as variaveis estdo disponiveis no site do WorldClim
(Hijmans, et al., 2005) (https://www.worldclim.org).

A relacdo da comprimento da carapaca do camardo M. amazonicum com as variavels
ambientais e latitudes foram analisados por meio de modelo aditivo generalizado para localizagéo,
escala e forma (GAMLSS). As variaveis ambientais foram coletadas na base de dados “WordClim”,
selecionando as seguintes informacdes. biol, bio2, bio3, bio4, bio5, bio6, bio7, bio8, bio, biol0,
bioll, biol2, biol3, biol4, biol5, biol6, biol7, biol8, biol9 e Latitude. Em seguida, a distribuicdo
davariavel de respostafoi conduzida utilizando a funcdo "fitDist" do pacote "gamlss®, com base no
menor valor do Critério de Informacdo de Akaike Generalizado (Rigby e Stasinopoulos, 2005).
Essa técnica de modelagem possibilita a adequacdo de model os em que a variavel dependente pode
seguir uma ampla gama de distribuicbes (Roquim et al., 2021). A funcéo "stepGAICAII.A" gustou
e verificou os processos, aplicando um método de selecdo de model o baseado em etapas (Roquim et
a., 2021).

As andlises foram realizadas utilizando o software R (R Development Core Team, 2012) e
os pacotes, “geoData” (Hijmans et al. 2024), para obtencéo e visualizagdo dos dados da iniciativa
WorldClim, os pacotes “raster” (Hijmans 2023), “sp” (Pebesma e Bivand, 2005; Bivand et a.
2013), “data.table” (Barrett et a. 2024), 'DHARMa (Hartig, 2022), “multcomp” (Hothorn et al.
2008) e “emmeans” (Lenth, 2024). para a andise, e os pacotes “ggplot2” (Wickham, 2016) e
“cowplot” (Wilke, 2024) para construcéo do gréfico.

Crescimento Relativo

Uma das populagbes amostradas no presente estudo revelou um padrdo conspicuo de
variagoes corporais médias esperadas, se comportando como um outlier nas investigaces da Regra
de Rensch. Apds minuciosa investigacdo, foi observado que o padréo nédo se tratava de erro de
mensuragdo do autor da dissertagdo. Mas sim, de uma variagdo incomum para um conjunto
particular das fémeas. Dessa forma, para investigar esta Unica populagdo com distinta marcagdo
corporal realizamos analises de crescimento relativo.

O crescimento relativo foi avaliado em machos e fémeas, sendo o comprimento do
guelipodo (CQ) a variavel dependente, e 0 comprimento da carapaga (CC) como varidvel
independente. Para essa analise utilizamos regresséo do tipo | (Warton 2006, Zar 2010) de acordo

com os procedimentos amplamente propostos pela literatura (Hartnoll, 1978; Hartnoll et al. 1980;
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Moraes-Riodades e Vaenti 2002; Pantaledo et al. 2018; Nascimento et al. 2020). O coeficiente
angular (b) foi testado contra a hip6tese nula de isometria. Assim, o b = 1 (HO: b = 1; p > 0.05)
como hipotese nula, e como hipotese aternativa b diferente de 1; p < 0.05), com isso a alometria
positiva quando o b apresentar valor maior que 1 (b>1) e negativa quando o b for menor que 1
(b<l) (Pantdedo et a. 2012). Os dados foram analisados para cada género sexua e morfotipos
(Moraes-Riodades e Vaenti, 2004; Paschoal e Zara, 2022). As fémeas conspicuas das fémeas
regulares da espécie foram analisadas separadamente, por andlise de crescimento relativo e por
padréo de comprimento e espinacdo dos quelipodos e do tamanho corporal seguindo os autores

mencionados previamente.

3. RESULTADOS

Nossos resultados constataram que a espécie M. amazonicum segue 0 inverso do proposto
pela regra de Bergmann e tendéncia também ao inverso da regra de Rensch. Os dados compilados
estéo distribuidos entre 01° a 24° de latitude (Tabela 1).

A média do comprimento da carapaca foi de 9,92 + 3,52mm para a populacéo geral, 8,53 +
2,06mm para populacdo geral somente com os machos do morfétipo TC, 10,35 + 4,16mm para
machos (M), 9,82 + 4,16mm para machos do morfétipo (M1c), 15,05mm para machos maiores
(Mc), 10,86 + 4,66mm parafémeas e 11,12 + 2,18mm para fémeas ovigeras. Na popul acdo de Minas
Gerais (Barragem Miranda, 19°S), foram observados os menores tamanhos médios corporais, sendo
a média do comprimento da carapaca da populacdo geral de 4,48mm; a média dos machos de
4,50mm e a das fémess, 4,64mm. Na populagdo de Flexa, no Para (Peninsula Bragantina, 1°S),
foram observados os maiores tamanhos médios corporais, sendo a média do comprimento da
carapaca da populacéo gera de 47,83mm; a média dos machos de 50,40 mm e a das fémeas, 45,26
mm (Tabelal).

A meédia do comprimento do quelipodo foi de 23,47mm para populacéo geral, 18,13mm
para populagéo geral somente com os machos do morfétipo (MTc), 28,80mm para os machos (M),
15,80mm para os machos (Mtc), 50,03mm para machos maiores (Mc) e 19,24mm para fémeas.
Essa estrutura variou de 2,5mm na localidade de Carmo do Rio Claro, Minas Gerais (20° S) a
141,97mm na localidade de Juazeiro do Norte, Ceara (07° S) nos machos, e de 5,28mm na
localidade de Juazeiro do Norte, Ceara (07°S) a 57,5mm na localidade de Céssia, Minas Gerais
(20°), (Tabelal).
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Tabela 1: Descricédo das médias do tamanho da carapaca (mm) das Populacées utilizadas na andlise, (CCpop) Comprimento da Carapaca
populacional, (M) Machos; (Mtc ) Machos do morfétipo TC; (F) Fémeas; (Fo) Fémeas ovigeras, médias iguais em machos das popul agdes geral

e TC sdo provenientes de estudos que mostram somente umamédia. (N° nimero de individuos, DP: Desvio padréo. (CE) Ceara; (PE)
Pernambuco; (MG) Minas Gerais; (SP) S&o Paulo; (PA) Parg; (AM) Amapé; (GO) Goiés; (PB) Paraiba; (Pl) Piaui.

CCprop M MTc F Fo
Origem/Autor CC+DP CC+DP CC+DP CC+DP CC+DP N Latitude Local
2017, Freire et al. 13,56 12.92 + 0.03 1292+ 0.03 14.20+0.02 NA 360 00°42'00"S PA
2014, Bentes et al. 11,88 + 5,63 NA NA NA NA NA 01°08'31"S PA
2013, Nébregaet . 1412+ 4.73 NA NA NA NA 520 01°10'00"S PA
2014, Nébregaet . 12,59 11.75+15 11,75+ 15 13,44 + 2,97 NA 5488 01°19'00"S PA
2014, Bentes et al. 12,87 + 4,49 NA NA NA NA 909 01°20'37"S PA
2011, Bentes et al. 12 11,3 11,3 12,7 NA 1.019 01°25'41"S PA
2016, Bentes et a, 12,88 + 3.68 1295+ 1.78 1295+1.78 14,8+284 NA 9117 01°2830"S PA
2016, Silvaet al. 12,88 + 3.68 1295+ 1.78 1295+1.78 14,8+284 NA 9.077 01°29'55"S PA
2014, Bentes et al. 12,88 + 4,42 NA NA NA NA NA 01°29'58"S PA
2012, Freire et al. 16,6+ 4,2 17.05+4.37 17.05+437 16.85+2.98 NA 1.300 01°51'22"S PA
2012, Freire et al. 18,77+ 3,2 19,45 + 3.89 1945+389 22,64 +3.80 NA 297 01°55'59"S PA
2017, Freire, et al. 13,45 13.14+0.18 13.14+0.18 13.77+0.18 NA 360 02°14'00"S PA
2023, Almeida et al. 17,55 15.6+0.26 15.6+0.26 19.5+0.37 NA 28 02°22'29,10"S PA
2017, Taddel et al. 7,88 7.75+3.12 7.75+3.12 8.00+ 3.77 7.95+355 1300 02°40'52"S AM
Presente estudo 11,68 + 2,10 11,11 + 2,06 11,11+2,06 11,86+ 2,09 NA 162 02°55°25.0S Pl
2017, Freire, et al. 9,04 7.61+0.18 7.61+0.18 10.47 +0.20 NA 360 03°51'00"S PA
2019, Vasguez e 14,94 1477 + 4.01 1477+4.01 1512+544 NA NA 03°55'10"S Peru
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Regra de Bergmann: Complexo Tamanho vs. Latitude

A relacdo entre 0 CC e alatitude na comparacéo entre a populacdo geral (R2 = 0.47, Prva <
0.01, b=-0.33, p<0.01, Fig. 1a), Mtc (R2 = 0.57, Prva < 0.01, b =-0.33, p< 0.0, Fig. 1b), M (R?
= 0.38, Prva < 0.01, b =-0.37, p< 0.01 Fig. 1c), Mtc (R? = 0.45, Prva < 0.01, b = -0.37, p < 0.01,
Fig. 1d) e fémeas (R? = 0.42, Prua < 0.01, b = -0.35, p < 0.01, Fig. 1e) apresentaram relacdo
negativa. De forma contréria, a relacdo entre o CC e a latitude somente para os Mc néo foi
observado relacdo significativa naregressdo (R2 = 0.0001, Prva = 0.96, b = 0.30, p < 0.01, Fig. 1f).
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Figura 1. Complexo Latitude vs. Tamanho — Regra de Bergmann para Macrobrachium amazonicum (Heller, 1862). (a)
Populacéo geral, (b) Populacdo geral somente com o morfotipo Mrc. Andlise dos sexos separadamente: (¢) Machos, (d)
Machos morfétipo TC, (e) Fémeas g, (f) Machos Maiores: CC, GC1 e GC2. valor de significancia:* p < 0.5.

Regra de Rensch: Complexo Tamanho vs. Sexo
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A andlise da regressdo do tamanho da carapaca entre machos e fémeas, foi significativa (R2
= 0.79, Pw. < 0.01, Fig. 28), a inclinacéo da RMA contra HO de b = 1, ndo diferiu
significativamente (b = 1.06, p = 0.38; Fig. 2a). Isto &, o crescimento € isométrico (b = 1), entdo o
mesmo padréo de crescimento € observado em machos e fémeas. Na investigacao contabilizando
somente os machos TC (R? = 0.85, Prva < 0.01, b = 1.05, p = 0.38, Fig. 2c) e machos maiores (Fig.
2e); (R2=0.24, Prva = 0.08, b =0.83, p = 0.49) (Fig.: 2e) o resultado foi semelhante.

Em relacéo ao grau de SSD para o tamanho da carapaca de M. amazonicum, foi visto um
resultado significativo e diferente de 1, com alometria negativa (b<1) indicando um padrdo inverso
aregra de Rensch. Isto €, a diferenca de tamanho da carapaga de machos e fémeas diminui com o
aumento do tamanho médio das fémeas (b = - 1.96, pp=1) < 0.01) (Fig. 2b). Quando analisado
somente com o0s machos do morfétipo TC (b = -1.40, pp=1) < 0.05) (Fig.: 2d) e dos morfotipos
maiores (CC, GC1 e GC2) também revelou o inverso da Regra de Rensch (b = -3.64, p=1) < 0.01,
Fig.: 2f).

A regressdo do comprimento dos quelipodos entre machos e fémeas da populacéo gerd, ndo
foi significativa (R2 = 0.002, Prva = 0.06) (Fig. 3a), bem como ainclinacdo dareta (b = 5.24, p-=1)
< 0.01) (Fig. 3a). Quando analisados os machos dos morfotipos maiores na relacdo com as fémeas
(R2 = 0.17, Prva = 0.19, b = 1.67, pp=1) = 0.10) (Fig. 3e) o resultado seguiu o0 observado para o
gera. Contudo, para os machos do morfétipo TC houve relacdo significativa (R? = 0.44, Prva <
0.01) (Fig. 3c) eainclinagéo dareta ndo diferiu significativamente (b = 1.13, p = 0.55) (Fig.: 3c).

Na andlise do grau de SSD, utilizando dados das médias dos quelipodos, obtivemos um
resultado significativo e diferente de 1, com alometria positiva (b = 5.24, p < 0.01) (Fig. 3b). Isto &,
o dimorfismo sexua do tamanho dessa estrutura corrobora com a Regra de Rensch, resultado
similar para machos Mc (b = 2.64, p < 0.01) (Fig.: 3f). Naandise utilizando as médias dos machos
M+c foi visto um resultado significativo e diferente de 1 com alometria negativa (b = -1.76, p <
0.01) (Fig.: 3d), indicando que segue o inverso da regra de Rensch.

A andise da razéo do dimorfismo sexua de tamanho (SSDraio) apresentou uma inclinagdo
significativa, mostrando um padréo inverso a regra de Rensch (R2= 0.01, Prva = 0.47, b =-0.04, p
< 0.01, Fig.: 4c) como também analisando s6 com machos do morfétipo TC (R2 = 0.002, Prva =
0.76, b =-0.40, p < 0.01, Fig.: 4d).

Bergmann vs. Rensch: Complexo L atitude-Tamanho vs. Sexo

A regressdo do SSD da populagdo geral e alatitude, ndo mostrou relagdo significativa (R? =
0.06, Prva = 0.09) (Fig.: 5a). A regressdo do SSD da populagdo geral (MTc) com a Latitude
mostrou uma relacdo significativa (R2 = 0.10, Prva < 0.05) (Fig. 5b), indicando que na espécie, o
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SSD tende a aumentar conforme aumenta a latitude. Isto é, o inverso da Regra de Rensch se

magnifica com a latitude. A regressdo do SSD da populagdo geral (Mc) e a latitude, ndo mostrou
relacdo significativa (R2 = 0.003, Prva = 0.84) (Fig.: 5¢).

Utilizando as médias do comprimento do quelipodo, a regressdo do SSD da populacéo geral
e a latitude indicou uma correlagéo significativa (R? = 0.39, Prva = 0.02) (Fig. 5d). As regressdes
do SSD da populagdo geral incluindo machos Mtc, como também da populagdo geral incluindo

somente machos dos morfotipos Mc e a latitude, ndo mostraram relacéo significativa, (R? = 7.24,
Prva = 0.97) (R2=0.01, Prva = 0.67) (Figs. 5e, 5f), respectivamente.
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Figura 2. Complexo Tamanho vs. Sexo — Regra de Rensch com comprimento da carapaga para Macrobrachium
amazonicum (Heller, 1862). (a) Machos-Fémeas: Populacéo geral, (b) SSD/Fémeas. Populacéo geral, (c) Machos —
Fémeas: Populagdo geral somente com os machos TC, (d) SSD/Fémeas. Populagdo somente com os machos TC, (€)

Machos CC, GC1 e GC2)-Fémess, (f) SSD - Fémeas (populagdo - CC. GC1 e GC2). valor de significancia* p < 0.05.
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Figura 3. Complexo Tamanho vs. Sexo — Regra de Rensch com médias do comprimento dos quelipodos para
Macr obrachium amazonicum (Heller, 1862). (a) Machos-Fémeas. Populagéo geral, (b) SSD/Fémeas. Populagéo geral,
(c) Machos — Fémeas: Populacdo geral somente com os machos TC, (d) SSD/Fémeas. Populagdo somente com 0s
machos TC, (e) Machos CC, GC1 e GC2)-Fémess, (f) SSD - Fémeas (populagéo - CC. GC1 e GC2).
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Figura 4. Complexo Tamanho vs. Sexo — Regra de Rensch Macrobrachium amazonicum (Heller, 1862). Regresséo da
razéo do dimorfismo sexua de tamanho (SSDratio) e o tamanho médio de fémeas (F) (a) para populacéo gera (b) para

populacdo geral somente com o morfétipo TC.



61

£
ﬂ —
) S b
S o
S © : 3’ o = A
— =
o 1" “* v ¥ 2 57
= . g b
® B -
O [ u !
Q I e L A S e e L
0.0 1.0 2.0 3.0 Q_, 0.0 1.0 2.0 3.0

8¢ _

= m

= g B :" " :CL

o —* O 0

% o : - - D

0 ° 7 @D

wn a &)

E 3 - —* T T T Q

8 5 10 15 20 15 20 25 3.0
Latitude (log) Latitude (log)

e) _ D

g g

O =] . % |

b g : - g I..f, n

3 = 0

@B L] B

o = * T T o

g 15 2.0 25 3.0 Q) 15 20 25 3.0
Latitude (log) Latitude (log)

Figura 5. Complexo Latitude-Tamanho vs. Sexo: Regra de Bergmann vs. Rensch para Macrobrachium amazonicum
(Heller, 1862). Regressdo da influéncia da Latitude no SSD. Comprimento da carapaca (a) SSD vs.Latitude: Populagéo
gerd, (b) SSD vs.Latitude: Populagdo gera com os machos TC, (c) SSD vs.Latitude: populagdo com os morfotipos
maiores. Comprimento do quelipodo: (d) SSD vs.Latitude: Populagdo geral, (€) SSD vs.Latitude: Populacdo geral com

os machos TC, (f) SSD vs.L atitude: populacdo com os morfétipos maiores.

Varidveis ambientais correlatas a latitude

A pluviosidade, além da latitude, influenciou significativamente a variagdo do tamanho da
carapaca do M. amazonicum entre as variaveis ambientais analisadas (p < 0,01) (Tabela 3, Fig. 6a).
As demais variaveis analisadas ndo tiveram relacdo significativa com tamanho corpora (p>0,05).
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Tabela 2: Resultados de model os aditivos generalizados para localizacgo, forma e escala
(GAMLSS) e as comparagdes por Latitude e Pluviosidade. Siglas:

Mu coef. Estimativa Erro Padréo Valor T PC>|t)]
Intercept 2.059e+00 1.016e-01 20.271 <2e-16***
Latitude 1.989%e-02 4.547e-03 4.375 9.15e-05 ***
Pluviosidade 2.280e04 2.607e-05 6.321 2.07e-07 ***
Sigma coef. Estimativa Erro Padréo Vaor T PC>|t)]
(Intercept) -1.0292746 0.2307432 -4.461 7.04e-05 ***

Pluviosidade -0.0003234 0.0001376 -2.350 0.024 *

a)® g cf¥

200 220 240 260 280 1000 2000 -25 -20 -15 -10 5 0
Temperatura Anual Pluviosidade Latitude

Figura 6: Regressdo da Varidvel ambiental (precipitagdo) vs. Comprimento da carapaga de M. amazonicum (Heller,

1862): (a): Comprimento da Carapaga (CC) vs. Precipitagdo

Crescimento relativo

Nas fémeas de M. amazonicum da localidade de Assaré (Acude Canoas), foram observados
quelipodos hipertrofiados, com a presenca de espinhos no carpo e coloragdo distinta entre as fémeas
comuns e hipertrofiadas (Fig. 7), similar aos machos dos maiores morfétipos (TC, CC, GC1). Os
resultados da andlise do crescimento rel ativo mostram que hé relagdo positiva e fracaentreo CC eo
CQ nos grupos das fémeas com quelipodos normais e o grupo dos machos TC (tabela 4). E nos
grupos das fémeas com quelipodos hipertrofiados, dos machos CC e GC1 ha umarelagdo positivae
forte entreo CC e 0 CQ.
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Figura 7: Fémeas com quelipodos hiperatrofiados de Macrobrachium amazonicum (Heller, 1862): A: fémea com
guelipodo de tamanho comum; B: Fémea ovigera com quelipodo cor de canela semelhante ao morfétipo CC; C: Fémea
com quelipodo verde claro semelhante ao morfétipo GC1.

Tabela 3: Resultado do Crescimento relativo do comprimento dos quelipodos (ChL) em resposta ao
comprimento da carapaca (CL) para machos e fémeas. Machos GC1 (M GC1), Machos CC (M CC),
Machos TC (M TC), Fémeas Hipertrofiadas (F HI), Fémeas comuns (F CO).

Relacao Classe R2
CCvs. CQ M (GC1)  0.90
M (CC) 0.53
M (TC) 0.94
F (HI) 0.61

F (CO) 0.79

b

1.57
2.10
1.16
151
1.15

P valor

=0.0035
< 0.0001
< 0.0001
< 0.0001
< 0.0001

Alometria

+
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Figura 7: Crescimento relativo do comprimento dos quelipodos (ChL) em resposta ao comprimento da carapaca (CL)
para machos GCL1 (linha vermelha), machos CC (linha azul escuro), machos TC( linha azul claro), fémeas normais
(linha verde) e fémeas hipertrofiadas (linha amarela) de Macrobrachium amazonicum, (Heller, 1862), coletadas na

cidade de Assaré (Acude Canoas), demonstrando diferencas de tamanho nos dois sexos.

4. DISCUSSAO
O Macrobrachium amazonicum € uma das espécies do género que apresenta muitas

diferencas ecoldgicas entre as populacdes (Vergamini et a., 2011), gracas a grande distribuicao
geogréafica (Melo, 2003) e aos diversos ambientes habitados, especialmente entre as popul acdes de
agua doce e as de éareas costeiras. Dessa forma, estudos que abrangem toda a &rea de ocorréncia da
espécie, como a presente investigacdo macroecolOgica, sdo importantes para revelar padrées de
tamanhos corporais inesperados ou que ndo sdo detectados em avaliagdes locais, ampliando, assim,
0 conhecimento sobre as estratégias evolutivas de populagdes isoladas. Este estudo apresenta a
primeira avaliac8o das regras de Bergmann e Rensch no Macrobrachium amazonicum, uma espécie
com hierarquia social dentro do género Macrobrachium, e oferece novas informagdes sobre o0s
padrdes de variagdo de tamanho corporal em relacdo aos gradientes latitudinais e ao dimorfismo
sexual, elucidando processos ecol dgicos e evolutivos da espécie.

Regra de Bergman: Complexo Tamanho vs. L atitude

O M. amazonicum segue o inverso da Regra de Bergmann, apresentando maior tamanho
corporal médio em areas de baixa latitude. Esse padréo pode estar relacionado a diversos aspectos

ecologicos e reprodutivos da adaptacdo da espécie as variagdes ambientais, como nivel de
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salinidade e a disponibilidade de recursos nutritivos. As variagdes abioticas em cada local habitado
pelas populagdes afetam o tamanho corpora. Tais fatores abidticos influenciam o periodo de
desenvolvimento dos organismos e interagem com a histéria de vida da espécie (Roff, 1986),
podendo resultar em modificacOes/alteracbes corporais em populacdes que habitam diferentes
gradientes latitudinais. Além dos fatores abidticos, a atividade dos genes que controlam o periodo
de crescimento também pode provocar essas diferencas (Masaki, 1967; Mousseau, 1997).

O nosso estudo corrobora a hipétese de que o M. amazonicum ndo segue 0S Pressupostos
idealizados pela Regra de Bergmann, o inverso pode estar associado a taxas metabdlicas e
fisologicas por adaptacdo local, como observado pontualmente nos estudos de dindmica
populacional realizados com a espécie (Mereles et al. 2013; Pantaledo et a. 2014; Perroca et al.
2021). As areas de latitudes mais dtas (latitudes entre 15°S e 25°S) sdo majoritariamente
representadas por populacdes de agua doce introduzidas a partir de atividades antropicas, isto €,
areas ndo-nativas. O registro de individuos de M. amazonicum maiores em baixas latitudes esta
relacionado com a pluviosidade elevada, como o observado na Amazonia. A pluviosidade € um dos
fatores abioticos que mais varia na érea de ocorréncia da espécie. Um estudo de 15 anos sobre os
niveis de precipitacdo revelou que o Nordeste do Brasil registra os menores indices. Na Bacia do
Paran&Paraguai, os valores sdo moderados, enquanto na Bacia Amazobnica, local de origem da
espécie, as chuvas so abundantes. Esse padréo pode ser influenciado pela passagem de linhas de
tempestade nessas regides e pela atuacdo da Zona de Convergéncia do Atlantico (Nimer, 1989).

As regides de latitudes mais baixas (latitudes entre 5°N° e 10°S) sdo representadas por
populacbes nativas das éreas costeiras e interiores da bacia Amazonica e areas ndo-nativas do
Nordeste Oriental (Rodrigues et a. — Em preparacdo). Areas costeiras e interiores divergem
significativamente em relacdo aos seus fatores abiodticos (Brito et al. 2014). Populactes dessas areas
costeiras possuem tamanhos corporais maiores que individuos de areas de agua doce, essas
caracteristicas distintas também foram relatadas por Mashiko (1990, 2000) e Mashiko e Numachi
(1993, 2000) para a espécie M. nipponense De Haan (1849).

Como o teritorio brasileiro abrange uma grande area, € observado muitas variacbes
climéticas em cadaregido, no Norte do pais predomina um clima equatorial com altas temperaturas
e chuvas abundantes ao longo do ano. No sertdo Nordestino prevalece o clima tropical semiérido
marcado por atas temperaturas e baixa pluviosidade. O clima subtropical que € presente na regiao
Sul e em algumas partes do Sudeste € caracterizado por invernos frios (Nimer, 1989).

Cada populagdo pode se adaptar diferentemente a0 seu ambiente, e isto se refletir em
variagOes corporais e, indiretamente em diferentes estratégias de historia de vida, comportamentais

e reprodutivas. O M. amazonicum € uma espécie que exibe plasticidade na alocacéo de energia para
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a reproducdo e isso reflete em variagbes comportamentais e funciona como uma resposta as
variacOes climéticas de cada ambiente habitado (Kerk et al. 2016). Essas téticas de historia de vida
fazem parte do processo de colonizac&o de novas areas (Vergamini et al. 2011). Estudos pontuais e
comparativos aparentam descrever estratégias regionais que pode estar associada a fatores
ambientaislocais (Perroca et al. 2022; Meireles et a. 2013).

A taxa intrinseca de crescimento, longevidade, capacidade osmorregulatéria e niUmero de
ovos diferem entre populagdes dulcicolas e estuarinas. Populacbes totalmente adaptadas a
ambientes de agua doce apresentam diferencas em aspectos reprodutivos e tamanho méaximo do
corpo. Populagdes introduzidas em ambientes dulcicolas mostraram que o tamanho corporal
maximo é menor quando comparado com populactes de estuarios (Pantaledo et a., 2012; Hayd e
Anger, 2013; Silvaet al., 2019).

Estudos pontuais sobre populagdes de M. amazonicum, quando comparadas, revelam
diferencas no desenvolvimento inicial, que resultam em variagdes no crescimento assintético na
fase adulta (Perroca et al. 2021). Nos estudos de Freire et a., (2012) com populagdes do Para e
Perroca et al., (2021) com populacdo de Sdo Paulo, a taxa intrinseca de crescimento em regides de
latitudes mais dtas (Sdo Paulo, latitude entre 20°S e 25°S) é de 4,42 para machos e 3,94 para
fémeas, enquanto em populacdes de latitudes baixas (Parg, latitude entre 2°N e 2°S) é de 0,3 para
machos e 0,33 para fémeas. Ainda de acordo com os autores mencionados anteriormente, em S&o
Paulo, a populacdo de M. amazonicum atinge comprimento médio de carapaca de 19,98 mm para
machos e 16,94 mm para fémeas, enquanto no Para o comprimento séo de 50,40 mm e 45,26 mm,
respectivamente. A alta taxa de crescimento em popul acfes de altas latitudes resulta em um periodo
de desenvolvimento mais curto, levando ao alcance de um tamanho corpora méaximo menor
(Mousseau, 1997).

Outra tatica de histéria de vida que varia entre as popul acdes da espécie € 0 peso seco dos
0VO0Ss, uma caracteristica que, segundo Meireles et al. (2013), permite avaliar a energia investida no
seu desenvolvimento. Em comparagdo aos ambientes costeiros, nas areas dulcicolas o peso seco dos
0VO0s € maior, indicando um maior investimento energético. As fémeas dessas popul agdes investem
uma guantidade significativa de energia para produzir ovos maiores, com um didmetro crescente e
uma quantidade substancial de vitelo. Como resultado, as larvas eclodem em um tamanho médio
maior, apos um curto periodo de desenvolvimento, e apresentam uma ata taxa de crescimento
larval. Isso reduz o investimento energético em outros aspectos, como o crescimento corporal na
fase adulta (Meireles et a. 2013; Costa et al. 2016).

As fémeas das populagbes anfidromas ndo precisam investir tanta energia na producéo de

0VOos, pois 0 ambiente estuarino € rico em produtividade priméria, fornecendo nutrientes para o
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desenvolvimento das larvas (Pantaledo et al., 2018). Em comparagao, isso resulta na producéo de
ovos de didmetro cada vez menor e em grande quantidade. Para sustentar essa estratégia
guantitativa de producéo de ovos, as fémeas atingem tamanhos corporais médios maiores e alocam
mais energia no crescimento da caBmara pleonal, 0 que aumenta o0 sucesso reprodutivo e favorece a
alocacdo de embrides (Mantelatto e Barbosa, 2005). Assim, 0 sucesso e 0 indice de fecundidade
estdo correlacionados com o tamanho corporal médio das fémeas, pois tamanhos corporais menores
limitam a quantidade de ovos que pode ser produzida (Bauer, 2023; Pantaledo et al., 2018).

As fémeas apresentam diferencas no nimero de ovos de acordo, também, com o loca
habitado. Em estudos pontuais, analisando-os de forma comparativa, diferencas de investimento
reprodutivo sdo observadas. A média do nimero de ovos em uma populagéo de &gua doce que
necessita da égua salobra para completar o ciclo reprodutivo no estado do Para (1°S) € de 2.237
ovos, enquanto em uma populacdo de Minas Gerais (20°S) é de apenas 271 ovos, em adicdo, com o
menor tamanho corpora médio das fémeas das populagbes continentais restringindo a area
abdominal para comportar os ovos (Meireles et al., 2013). Adicionalmente, comparagdes entre
populacbes totalmente de ambientes |énticos e 16ticos em Minas Gerais mostraram médias de
141,63 e 219,87 ovos em ambientes |énticos e 814,43 e 846,39 em |6ticos, estes com maior taxa de
fecundidade (Paschoal et al., 2018), da mesma forma no estado de S&o Paulo (22°) mostram uma
média de 921 ovos. Mesmo assim, esses val ores sdo inferiores aos encontrados em areas costeiras.

O tamanho corpora e a quantidade dos ovos estédo associados ao tamanho da fémea e a
proximidade das areas costeiras. Populagdes proximas as areas costeiras realizam migraces
diddromas, durante as quais pode ocorrer perda ou predacéo de algumas larvas. Para compensar
essa perda, as fémeas produzem uma grande quantidade de ovos menores, garantindo que um
nimero significativo de larvas complete seu desenvolvimento. Assim, quanto maior o tamanho da
fémea, maior a quantidade de ovos que ela pode produzir (Bauer, 2023). No presente estudo,
populacdes de bacias costeiras e continentais foram avaliadas em todas as faixas latitudinais e, ndo
houve covariacdo do tamanho corporal entre estratégias de vida (anfidromas e hololimnéticas)
associados a variagdo latitudinal. Portanto, em macroescala, as variagdes existentes nas populacdes
anfidromas e hololimnéticas ndo sdo distintas, isto €, ndo seguem trajetdrias distintas por efeito
latitudinal. E sdo compreendidas como ambas seguindo uma mesma trajetdria inversa a Regra de
Bergmann. Contudo, independente da estratégia, foram magnificadas pelalatitude.

Estudos moleculares confirmam gue a espécie € endémica da regido amazonica e foi
introduzida em bacias do Nordeste e Sudeste brasileiros por atividades antropicas. A adaptacéo a
novos ambientes pode ser um processo lento (Vergamini et a. 2011), influenciando tanto as

diferencas morfolégicas entre populagdes, como também estruturas populacionais em diferentes
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periodos. Por exemplo, Pantaleo et al. (2012; 2014) estudaram populagdes continentais. No
primeiro estudo, h& a auséncia dos morfétipos CC, GC1 e GC2, e posteriormente na pesquisa
seguinte, ha a presenca de todos o0s grupos de morf6tipos dos machos.

As classes maiores desses morfotipos, tém uma tendéncia a seguir a regra de Bergmann,
mostrado pela inclinagdo da reta, possivelmente esses machos séo afetados de maneira diferente
pelos fatores abidticos, enquanto os machos TC seguem a mesma tragetoria que as fémeas em
relacdo aos gradientes latitudinais, esse machos maiores podem ter uma estratégia metabdlica
distinta.

O resultado positivo da relagdo do CC dos morfétipos CC, GC1 e GC2 com a latitude pode
ser influenciado pelo pequeno nimero de populagdes com esses morfétipos disponivels, pois a
maioria das popul acdes da literatura ndo tinha divisdo dos grupos de morfaétipos (tabela 2).

Sendo a latitude influente para a espécie, buscamos investigar potenciais fatores abioticos
correlatos a variagdo latitudinal. Segundo Bauer (2023), o desenvolvimento dos camardes
palacomonideos é influenciado pela temperatura da agua, influente no periodo de desenvolvimento
larval, durando maior periodo em ambientes frios e menor periodo em ambientes guentes,
proporcionando taxas diferenciais de crescimento larval. A temperatura, embora listada como
fundamental para camardes palaemonideos e relacionada a regra tamanho-temperatura (Ray, 1960;
Atkinson, 1994), é frequentemente associada a Regra de Bergmann e ndo ao seu inverso. No que
diz respeito a temperatura, sazonalidade é frequentemente associada com o padr&o inverso da Regra
de Bergmann para ectotérmicos (Mousseau, 1997). Sazonalidade também ndo foi uma variavel
influente navariacdo de tamanho corporal médio de M. amazonicum.

Apenas um fator abidtico mostrou influéncia sobre o tamanho corpora médio em M.
amazonicum, pluviosidade. A pluviosidade influencia o tamanho corporal de varias maneiras,
especialmente pelo impacto no ambiente aquético e na disponibilidade de recursos (Sampaio et al
2007). A chuva pode melhorar a qualidade da &gua, aumentar a oxigenacdo, estimular o
crescimento de fitoplancton e transportar nutrientes das éreas terrestres para os corpos d'agua,
enriquecendo o ambiente (Lima et a. 2013; Pantaledo et al. 2018). Pode também criar novos
habitats e refugios, reduzir a competicéo e a predacdo com o aumento de nutrientes e a expansdo da
ares e facilitar o crescimento dos individuos (Pantalefo et al. 2018). Além de influenciar parametros
como temperatura e salinidade da agua, que sdo criticos para o desenvolvimento e crescimento das
populacbes (Sampaio et a., 2007).

O ciclo reprodutivo em M. amazonicum € positivamente associada com o nivel de
pluviosidade, que aumenta a oxigenagdo da &gua e os niveis de clorofila, resultando em picos

reprodutivos e um maior numero de fémeas ovigeras durante as épocas chuvosas (Bragagnoli e
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Grotta, 1995; Limaet al. 2013; Sampaio et al. 2007). Em areas de latitudes mais atas, como na Bacia
Amazonica, a precipitacdo intensa expande o habitat das popul agdes, aumentando a disponibilidade
de alimentos e proporcionando mais energia para o desenvolvimento (Maciel e Valenti, 2009;
Costa, 2016). O M. amazonicum se reproduz de maneira continua, mas apresenta picos reprodutivos
durante as épocas chuvosas (Maciel e Vaenti, 2009). Os ciclos reprodutivos da espécie estdo
ligados aos ciclos de chuva, proporcionando condi¢des 6timas para o crescimento dos juvenis e
aumentando o nimero de fémeas ovigeras.

Outras espécies do género também apresentam relacdo do ciclo reprodutivo com a época
chuvosa, como as fémeas do Macrobrachium jelskii (Miers, 1778) que possuem um tamanho
corporal maior durante essas épocas (Lima et a. 2013) e M. rosenbergii (De Man, 1879), que tém
associacao entre o nimero de fémeas ovigeras e o regime de chuvas (Almeidaet al. 2023) .

A chuva pode ampliar o ambiente, transportar nutrientes das éreas terrestres para 0s corpos
d'agua, enriquecer o ambiente e promover o crescimento das macrdfitas e algas, que sdo utilizadas
para a alimentacéo do M. amazonicum (Maciel & Valenti, 2009). Assim entendemos que a criagdo
ou expansdo de areas de agua doce, oferece novos habitats e refligios para os camardes, 0 que pode
reduzir a competicdo e predadores e facilitar o crescimento.

Regra de Rensch: Complexo Tamanho vs. Sexo

O M. amazonicum apresentou um resultado ndo esperado em relacdo ao dimorfismo sexua do
tamanho da carapaca, o inverso da Regra de Rensch, com a diferenca de tamanho entre machos e
fémeas diminuindo conforme aumenta o tamanho médio da carapaca das fémeas. A andise da
diferenca de tamanho dos quelipodos mostrou resultados distintos, os machos de classes de
morfétipos maiores seguem a regra de Rensch, ou sga, a diferenca de tamanho entre machos e
fémeas aumenta conforme aumenta o tamanho médio das fémeas, entretanto, nos morfoétipos
menores, diferenca de tamanho diminui com o aumento do tamanho das fémeas, seguindo o
inverso daregra de Rensch.

As estruturas analisadas mostraram resultados distintos, o que reflete ao investimento de
energia realocada para cada parte corporal que € mais necessaria e importante para fémeas, machos
e classes de morfétipos. A carapaca € a estrutura onde est@o localizados os 0rgéos reprodutivos,
entdo é um loca que vai ter um maior investimento energético por parte das fémeas, que vai
proporcionar maior fecundidade (Moraes-Riodades e Valenti, 2002). Nas popul agcdes utilizadas nas
andlises, a grande maioria € formada por fémeas com comprimento da carapaga maior que 0S
machos, porque os machos dos morfétipos maiores séo 0s dominantes, entdo estdo sempre em
menor quantidade do que o morfétipo trand dcido.

Nos crustaceos o0 crescimento corpora é semelhante entre 0s sexos até atingir a maturidade,
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apos isso, nas fémeas ha uma menor taxa de crescimento, 0 que as torna menores em relagdo ao
comprimento total corporal na maioria das espécies (Hartnool,1982; Bentes, 2016). A carapaca
maior nas fémeas pode estar relacionada a selecéo de fecundidade do M. amazonicum, relacionando
o tamanho da carapaca com o nimero de ovos que elas conseguem produzir e também ao volume
desses ovos (Freire et al., 2017).

E em relagdo aos machos da espécie M. amazonicum, sd0 observadas duas estratégias
evolutivas distintas, os machos do morfétipo TC possuem tamanhos dos quelipodos e carapaca
semel hantes as fémeas da espécie, o que |hes proporcionou maior fuga dos predadores e agilidade
pra cépula. Os machos dos morfétipos (CC, GC1 e GC2) apresentam tamanhos maiores do que as
fémeas, aumentando o dimorfismo sexua do tamanho dos quelipodos conforme aumenta o tamanho
médio delas, isso proporcionou maior sucesso reprodutivo. A hierarquia social da espécie € formada
por machos dominantes que quando estéo presentes dificultam a reproducdo dos menores, o que
acontece também com M. rosenberguii. Segundo Paschoal e Zara (2022) possivel mente esse padréo
de comportamento reprodutivo sgja comum aos carideos hierérquicos, e o desenvolvimento de
armas sexuais mais robustas ocorre as custas de uma menor taxa de investimento energético para as
gbnadas. Como os machos TC ndo desenvolvem armas grandes, a energia € utilizada para fugir dos
predadores e a estratégia de acasalamento vai ser distinta das outras classes (Pantaledo et al. 2012,
2014).

Nossos resultados refletem nas duas estratégias realizadas pelos machos, evidencia a “busca
pura” no morfotipo TC e a “guarda de parceira” no GC1 e GC2. O sistema de acasalamento de cada
estratégia reprodutiva de uma espécie depende de varios fatores, que podem incluir aspectos
demogréficos e ecoldgicos, como a densidade populacional, a presenca de predadores, a
disponibilidade de abrigos e a quantidade de alimentos predominantes no ambiente (Bauer, 2023).
No Macrobrachium amazonicum, a estratégia reprodutiva e de acasalamento depende das condicbes
de cada local de ocorréncia e da estrutura populacional. A espécie pode alcancar maiores tamanhos
dependendo também da qualidade e quantidade dos recursos alimentares que possibilita o
crescimento e também passagem de uma classe de morfétipo pra outra (Pantaledo et a. 2014).

Em populagdes nas quais ndo sdo encontrados os morfoétipos masculinos CC, GC1 e GC2, as
fémeas norma mente sdo maiores que os machos (Hayd e Anger 2013), bem como em espécies que
nao tém castas hierarquicas (Taddei et a. 2017) como o Macrobrachium jelskii (Nascimento et al.
2020). Quando todas as classes de morfétipos estdo presentes na populacdo, estes atingem 0s
maiores tamanhos maximos, mas as fémeas geramente tém as maiores médias de tamanho da
carapaca (Freire et a. 2012; Bentes et al. 2014; Taddei et al. 2017) isso ocorre possilvelmente

porque nas estruturas populacionais, as classes de morfotipos transl ticidos séo sempre representados
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por um maior nimero de individuos do que as outras classes.

Os machos TC dessas populagdes s80 mais ativos e tém um comportamento de “busca
pura”, com poucas interacOes antes da copulacdo (Moraes-Riodades e Valenti, 2004, Pantaledo et
a. 2012). Assim, esses machos ndo necessitam de um tamanho grande nem de quelipodos
avantajados, pois ndo realizam encontros agonisticos por copula ou defesa de predadores, devido ao
Seu pegueno porte e coloragdo transparente, passam despercebidos dos predadores (Pantaledo et al.
2012; Bauer, 2010; 2023). Os morfotipos translGcido e canela possuem um tamanho corporal médio
semelhante as fémeas, um trade-off de tamanho com diversos beneficios sociais, como maior
agilidade para fugir dos predadores e maior uso energético na busca de fémeas para se reproduzirem
de maneira deatéria (Bauer 2010 e 2023). Na espécie as fémeas tém uma maturacdo sexual répida,
por exemplo, na populacdo de Paratins (AM) a menor fémea ovigera estava na classe de 6-7mm de
carapaga, entdo a populacdo fica composta por um grande nimero de individuos aptos para
reproduzir, isso contribui para comportamento de busca pura dos machos transl Ucidos (Bauer, 2004,
Taddel et a. 2017). Ao longo da evolugdo, o comportamento social de “busca pura” expressa um
processo de selecdo sexual pra esses machos (Nascimento et al. 2020)

Os machos dos morfétipos de quelipodos robustos (GC1 e GC2) investem muita energia
para o desenvolvimento dessas estruturas e um porte corporal maior (Moraes-Riodades e Valenti,
2002). Demonstrando para as fémeas a qualidade dos genes, caracteristicas essas que atuam no
sucesso do acasalamento, pois sdo utilizadas para coletar os alimentos, ocupar e defender os
territérios, proteger as fémeas de outros predadores, como também de outros machos antes da
copula, fazendo parte da estratégia de “guarda de parceira” (Moraes-Riodades e Valenti, 2002;
Bauer, 2010; 2023), por isso, analisando esta estrutura, quelipodos, foi visto um viés masculino,
seguindo a Regra de Rensch, ja que esta muito relacionada as atividades de agressividade e
territorialismo dos machos maiores da espécie.

A atividade realizada pelas fémeas de selecionar os machos mais capacitados a reprodugéo
por guarda leva a evolucéo de determinadas caracteristicas epigamicas nos machos, como tamanhos
corporais maiores, e 0 desenvolvimento de estruturas utilizadas em lutas (armas) e protegéo como o
segundo par de quelipodos nos machos do M. amazonicum (Bauer 2006).

A proximidade de aguas costeiras, devido ao indice de salinidade, influencia o tamanho dos
ovos e faz com que as fémeas adotem diferentes estratégias reprodutivas (Bauer, 2023). Nas
populacbes que habitam regides costeiras, as fémeas realizam migracdo diadroma como parte de sua
estratégia reprodutiva, que envolve o desenvolvimento larval estendido (ELD). Nesse processo, as
larvas passam por varios estagios plancténicos apds a eclosdo. Uma das vantagens dessa estratégia €

a ampla disperséo das larvas durante a migragdo. Para aumentar as chances de sobrevivéncia, as
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fémeas produzem uma grande quantidade de ovos, pois muitas larvas podem se perder ou serem
predadas durante a migracéo (Anger, 2013).

Para acomodar a grande quantidade de ovos, as fémeas desenvolvem carapacas maiores para
a formacdo deles (Sampaio et a., 2007; Bauer, 2023). Além disso, a alocacdo de energia no
desenvolvimento dos ovos pode ter levado a uma maior area funcional da carapaca ao longo do
tempo evolutivo, favorecendo o desenvolvimento dos 6rgaos reprodutivos, como observado no
estudo de crescimento relativo de Moraes-Riodades e Valenti (2002). Nesse estudo, as relactes
entre 0 comprimento da carapaca e 0 comprimento pos-orbital resultaram em uma alometria
negativa, indicando que a carapaca cresce em propor¢cdo maior, pois abriga os 6érgdos vitais. A
relacdo entre a carapaca e o quelipodo mostrou crescimento isométrico durante a fase juvenil. Apds
a maturidade, observou-se uma alometria ligeiramente positiva nas fémeas e altamente positiva nos
machos.

A taxa de fecundidade das fémeas da espécie, nimero de ovos por ciclo reprodutivo, esta
diretamente relacionada ao tamanho do corpo que ela apresenta, entdo, fémeas maiores tém a
capacidade de armazenar um nimero maior de ovos ha camara pleonal (Moraes-Riodades e Valenti,
2004).

Ao longo da nossa avaliagdo, uma populacéo de M. amazonicum teve destaque inesperado.
Uma populacdo com fémeas com quelipodos avantajados com média de 39,92mm, semel hantes aos
dos machos dos morfétipos maiores (CC, CG1, CG2) e fémeas com quelipodos e morfologia usual
para M. amazonicum (Figura 7). Estas fémeas distintas apresentaram performance nas andlises da
Regra de Rensch dispares as demais popul acbes. Um segundo olhar para estes espécimes revelou a
presenca de espinhos no carpo, e a coloracdo distinta nos queliposos, que sdo agumas das
principais caracteristicas que definem as classes de morfétipos dos machos. As andlises da relacdo
do comprimento da carapaca e quelipodo também resultaram em alometria positiva para ambos os
sexos, indicando que essas crescem na mesma proporcao.

Morfotipos em fémeas foram descritos para a espéecie M. rosenberguii (Lima, 2015). Entre
as principais estruturas que separaram os morfétipos nas fémeas estdo o comprimento total do
corpo, comprimento da carapaca e comprimento do propodo. Segundo os autores isso indica que
provavelmente também exista uma hierarquia social entre as fémeas, quando um individuo maior
tem mais vantagem reprodutiva em relagdo ao outro menor.

Nos machos o quelipodo tem uma utilidade principalmente para lutar contra predadores e
outros machos, para cortgjar as fémeas e protegé-las. Assim entendemos que as fémeas do local
podem estar desenvolvendo estratégias semelhantes aos machos, porém ndo hipotetizamos uma

hierarquia social para as fémeas do M. amazonicum, possivelmente essa estrutura ndo seja utilizada
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da mesma maneira que os machos, pois além da utilizacgo dos quelipodos para cortejo das fémeas e
protecdo durante o ciclo reprodutivo, essas armas podem ser Uteis para servir de defesa contra
pequenos predadores. Nesse contexto, o agude Canoas, local de coleta dessas fémeas, contém
muitas espécies de peixes que sdo 0s principais predadores de crustaceos como 0 M. amazonicum,
com isso, as fémeas podem estar desenvolvendo armas para defesa contra esses predadores e
protecdo da prole, caracterizando em uma plasticidade fenotipica em resposta & pressdo de
predacdo. E além disso, segundo Pantaledo et al. (2014) a atividade de pesca e a entrada de
nutrientes por parte dos pescadores enriquece a teia tréfica, ampliando a disponibilidade de
alimentos e isso pode favorecer o desenvolvimento dessas estruturas, entéo a estrutura popul acional
depende do local.

Resultados semelhantes de ocorréncia de fémeas com quelipodos hiperatrofiados foram
observados por Paschoal e Zara (2017) no rio grande em Minas Gerais (20°S), quando identificaram
0 primeiro intersexo da espécie. Nesse estudo, foram observadas algumas fémeas com quelipodos
chegando a 57,5mm, demonstrando que em algumas populagdes as fémeas podem estar
desenvolvendo essas estruturas de agressividade e territorialismo descritas para os machos, levando
auma alometria positiva no quelipodo feminino na espécie.

Outra possibilidade para a espécie é a reversdo sexual, um processo em gue O organismo
muda de um sexo para o outro. No entanto, apenas um possivel caso de reversdo foi relatado para
M. rosenberguii (Rao, 1967), mas foi criticado pela falta de detalhes sobre questdes histoldgicas e
anatdbmicas. A maioria dos estudos que descrevem esse processo Nessa espécie menciona a reversao
induzida pela remocdo da glandula androgénica (Tan et al., 2020). Andlises comportamentais e
histol 6gi cas dessas fémeas s80 necessarias para descrever 0s processos rel acionados ao crescimento
dos quelipodes. A intersexualidade pode ser descartada, j& que algumas das fémeas encontradas
estavam ovigeras. Paschoa e Zara (2017) relataram que essas anomalias causam a nao
funcionalidade reprodutiva nesses espécimes.

Regra de Bergmann vs. Rensch: Complexo Tamanho-Sexo vs. Latitude

O dimorfismo sexua do comprimento da carapaca entre machos e fémeas aumentou com o
aumento da latitude, com isso, o0 inverso da Regra de Rensch se magnifica com a latitude. As
fémeas sdo mais influenciadas pela latitude devido ao impacto da pluviosidade em seus ciclos
reprodutivos. Considerando gque os machos TC seguem um padrédo semelhante ao delas, e a
diferenca no tamanho da carapaca entre esses dois grupos € menor, a latitude desempenha um papel
significativo na modul agdo dessa diferenca.

5. CONCLUSAO

Neste estudo, analisamos a variagdo morfolégica de M. amazonicum em diferentes



74

condi¢des ambientais que sdo designadas pel os diferentes gradientes latitudinais, focando nas regras
ecomorfol ogicas de Bergmann e Rensch. Contrariando o padréo esperado pela regra de Bergmann,
gue postula que individuos de uma espécie tendem a ser maiores em climas mais frios, observamos
gue a espécie analisada apresentou uma tendéncia inversa, com individuos menores encontrados em
ambientes mais frios. Este achado sugere que outros fatores abiGticos e pressdes seletivas
especificas, podem estar influenciando o tamanho corpora nesta espécie. Os resultados
significativos demonstraram que a pluviosidade influencia diretamente o tamanho corporal da
espécie, uma vez que essa variavel ambiental apresenta variacBes consideraveis conforme as
diferentes areas de habitat da espécie.

Da mesma forma, ao investigar a regra de Rensch, que sugere uma maior dimorfia sexual
em espécies onde os machos sdo maiores, também encontramos um padréo oposto. Nossos dados
utilizando o comprimento da carapaca indicam que, em M. amazonicum 0s machos e fémeas
exibem menor dimorfismo sexual em condi¢des que, de acordo com a regra de Rensch, deveriam
favorecer uma maior diferenca entre os sexos. Por outro lado, nossos dados de comprimento dos
guelipodos confirmaram a aplicacdo da regra de Rensch na espécie estudada. Verificamos que o
dimorfismo sexual aumentou em populacdes onde os machos apresentavam quelipodos maiores,
demonstrando que a selecdo sexual e outras pressdoes relacionadas a0 acasalamento estéo
influenciando a evolucéo das diferencas de tamanho entre 0s sexos na espécie.

Esses resultados séo de grande relevancia para compreender as adaptacdes evolutivas das
populacbes, indicando que as variacbes ambientais afetam significativamente as diferencas de
tamanho apresentada pela espécie. Futuros estudos podem investigar 0s mecanismos subjacentes a
essas inversdes e explorar como diferentes fatores ambientais influenciam as caracteristicas
morfol 6gicas em outras espécies rel acionadas.
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CONSIDERACOESFINAIS

Espécies com ampla distribui¢do geografica, como o M. amazonicum sdo grandes exemplos
para o desenvolvimento de estudos de biogeografia e macroecologia. Neste trabalho, ampliamos 0
conhecimento sobre a distribuicdo geografica da espécie a partir dos registros de novas
ocorréncias, elucidando dados sobre areas nativas e ndo-nativas da espécie, aspectos evolutivos e
palecambientais que possibilitaram a ampla distribuicdo comtemplada pela espécie. E também
comprovamos a hipétese de que o comprimento médio da carapaca da espécie diminui conforme
aumenta o gradiente latitudinal, seguindo o inverso da Regra de Bergmann, e o principal fator
abidtico, pluviosidade, correlato a latitude, influencia as variagcBes de tamanho nos diferentes
gradientes |atitudinais.

A selecdo sexua de fecundidade atua favorecendo o maior tamanho da carapaca nas
fémeas, enquanto favorece quelipodos cada vez mais hipertrofiados nos machos, ambas
estratégias de maior sucesso reprodutivo. Machos menores, do grupo trandtcido, contudo estdo
em uma estratégia distinta, com tamanho semelhante as fémeas. Logo, duas forcas de selecdo
sexual podem estar atuando na espécie, para a carapaga, sendo uma estrutura com viés feminino,
uma vez que os 0rgaos reprodutivos estdo localizados nessa érea, e os quelipodos tendo um viés
masculino para 0s machos de quela maior que realizam comportamentos agonisticos, e guarda de
parceira, gque atua nessas atividades que vao proporcionar maior sucesso reprodutivo. Quando
considerados machos menores em comparacao com as fémeas, os quelipodos apresentam um viés
feminino, caracteristica que ndo aparenta ser relevante, em um trade-off de fuga dos predadores e
machos dominantes.

Diante da observacdo de padrdes, as variagdes conspicuas sd0 as que podem guardar
processos hovos e intrigantes. Resultados inesperados foram observados para espécie, um
possivel morfétipo inédito em fémeas de apenas uma das populagdes analisadas dentre toda a
distribuicdo geogréfica conhecida em relacdo ao tamanho corpora. Isto pode gerar mais
descobertas sobre a grande plasticidade fenotipica, gerando mais gatilhos para novos estudos
comportamentais para esclarecer quais as atividades interativas dessas fémeas com os machos.

E crucia realizar estudos mais aprofundados sobre o camard Macrobrachium
amazonicum, com énfase nos morfoétipos maiores, devido ao baixo nimero de populagdes nas
quais sdo descritos a ocorréncia destes. E assim conhecer mais sobre sua importancia ecoldgica e
comportamental. Esses camardes desempenham papéis fundamentais nos ecossi stemas aquati cos,
influenciando a dinamica populaciona de outras espécies e contribuindo para a manutencéo da

biodiversidade. Além disso, sdo alvo de importantes atividades pesqueiras nas regides do Norte,
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Nordeste e Sudeste brasileiros. A compreensdo dos padrdoes de crescimento, reproducéo e
distribuicéo dos morfétipos maiores € crucia para a conservacdo dos habitats aquéticos. Estudos
mais detalhados podem fornecer insights sobre a estrutura populacional desses camardes de

tamanho corporal maior.
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ANEXO I: Palavras-Chave utilizadas na etapa da revisdo bibliogréfica sistemética para compilacéo
de dados de ocorréncia e de tamanho do Macrobrachium amazonicum (Heller, 1862)

Listade Palavras-Chave
Palavras-Chave

Portugués

Espanhol

Inglés

Macrobrachium
amazonicum

Macrobrachium
amazonicum

Macrobrachium
amazonicum

Camardo da Amazbnia

Camarén Amazénico

Amazon Shrimp

Macrobrachium

Macrobrachium

Macrobrachium

Regra de Bergmann

Regla de Bergmann

Bergmann's Rule

Regra de Rensch

Regla de Rensch

Rensch's Rule

Regra de Bergmann Inversa

Regla de Bergmann inversa

Inverse Bergmann’s Rule

Regra de Rensch Inversa

Regla de Rensch inversa

Inverse Rensch's Rule

Regras Ecogeograficas

Reglas ecogeogréficas

Ecogeographic Rules

Regra Tamanho
Temperatura

Regla Tamariio Temperatura

Size Temperature Rule

Dimorfismo Sexual de
Tamanho (SSD)

Dimorfismo de tamarfio
sexual (SSD)

Sexual Size Dimorphism
(SSD)

Ecologia Popul acional

Ecologia de la poblacion

Popul ation Ecology

Biologia Popul acional

Biologia de la Poblacion

Population Biology

Dinamica Populacional

Dinémica Poblaciona

Population Dynamics

Tamanho Corpora Tamario Corpord Body Size
Crescimento Relativo Crecimiento Relativo Relative Growth
Diversidade Diversidad Diversity
Crustacea Crustéceo Crustacean
Decapoda Decapoda Decapoda
Caridea Caridea Caridea
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Alometria Alometria Allometry
Hipoalometria Hipoalometria Hypoallometry
Hiperalometria Hiperalometria Hyperallometry

Influéncia Latitudinal Influencia latitudinal Latitudinal Influence
Camaréo Camaron Prawn

ANEXO |I: Linhas de comando de busca utilizadas na etapa da revisao bibliografica sistemética
para compilacdo de dados de ocorréncia e de tamanho do Macrobrachium amazonicum (Heller,
1862).

Linhas de Comando de Busca

“Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium” OR “Camardo da Amazénia”
AND “Regra de Bergmann” OR “Regra de Bergmann Inversa”

“Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium” OR “Amazon Shrimp” AND
“Bergmann rule” OR “Inverse Bergmann rule”

“Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium’” OR “Camaron Amazonico”
AND “Regla de Bergmann” OR “Regla de Bergmann Inversa”

“Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium” OR “Camario da Amazonia”
AND “Regra de Rensch” OR “Regra de Rensch Inversa”

“Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium” OR “Amazon Shrimp” AND
“Rensch rule” OR “Reverse Rensch rule”

“Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium” OR “Camaréon Amazonico”
AND “Regla de Rensch” OR “Regla de Rensch Inversa”

“Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium” OR “Camarao da Amazoénia”
AND “Dimorfismo Sexual de Tamanho (SSD)” OR “Influéncia Latitudinal” OR
“Alometria” OR “Hipoalometria” OR “Hiperalometria”

“Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium” OR “Amazon Shrimp” AND
“Sexual Size Dimorphism (SSD)” OR “Latitudinal Influence” OR “Allometry” OR
“Hypoallometry” OR Hyperallometry”

"Macrobrachium amazonicum " OR “Macrobrachium” OR " Camarén Amazonico"
AND "Dimorfismo de tamario sexual (SSD)" OR "Influencialatitudina” OR
"Alometria" OR “Hipoalometria” OR “Hiperalometria”



“Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium” OR “Camario da Amazodnia”
AND “Diversidade” AND “Ecologia Populacional”

“Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium” OR “Amazon Shrimp” AND
“Diversity” AND “Population Ecology”

"Macrobrachium amazonicum" OR “Macrobrachium” OR “Camar6n Amazonico”
AND "Diversidad" AND "Ecologia de la poblacion”

“Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium” OR “Camario da Amazdnia”
AND “Biologia Populacional” OR “Dinamica Populacional”

“Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium” OR “Amazon Shrimp” AND
“Population Biology” OR “Population Dynamics”

“Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium” OR “Camaréon Amazonico”
AND “Biologia de la Poblacion” OR “Dinamica Poblacional”

"Macrobrachium amazonicum" OR “Macrobrachium” OR “Camario da Amazo6nia”
AND “Tamanho Corporal” OR “Crescimento Relativo”

"Macrobrachium amazonicum" OR “Macrobrachium” OR “Amazon Shrimp” AND
“Body Size” OR “Relative Growth”

"Macrobrachium amazonicum" OR “Macrobrachium” OR “Camarén Amazonico”
AND “Crecimiento Relativo” OR “Tamafio Corporal”

"Macrobrachium amazonicum" OR “Macrobrachium” OR “Camarao da Amazonia”
AND “Regras Ecogeograficas” OR “Regra Tamanho Temperatura”

"Macrobrachium amazonicum” OR “Macrobrachium” OR “Amazon Shrimp” AND
“Ecogeographic Rules” OR “Size Temperature Rule”

"*Macrobrachium amazonicum" OR “Macrobrachium” OR “Camarén Amazoénico”
AND “Reglas Ecogeograficas” OR “Regla Tamafio Temperatura”

"Macrobrachium amazonicum" OR “Macrobrachium” OR “Camario da Amazonia”
AND “Crustacea” OR “Decapoda” OR “Caridea””

"Macrobrachium amazonicum" OR “Macrobrachium” OR “Amazon Shrimp” AND
“Crustacean” OR “Decapoda” OR “Caridea”

"Macrobrachium amazonicum" OR “Macrobrachium” OR “Camaréon Amazonico”
AND “Crustaceo” OR “Decapoda” OR “Caridea”
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