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RESUMEN: los camarones alféidos (familia Alpheidae) constituyen uno de los grupos mas
diversos entre los crustaceos decapodos, con 50 géneros y al menos 779 especies descritas y validas hasta
la fecha. La filogenia de estos camarones ha sido objeto de muy pocos estudios, la mayoria de los trabajos
existentes no abordan el grupo de forma general, sino que se enfocan en taxa especificos, en especial para
la resolucion de problemas taxondémicos con especies cripticas o con complejos de especies. La familia
Alpheidae esta representada en todos los mares y océanos tropicales y subtropicales, a pesar de ello han
sido objeto de escasos estudios biogeograficos enfocados unicamente a estos camarones, llegando solo
a ser parte de estudios integrales que involucran otros grupos de crustaceos o incluso de invertebrados en
general. Debido a la limitada informacion existente en ciertas areas del conocimiento (e.g. biogeografia o
sistematica filogenética), asi como a lo dispersa y antigua que esta puede ser, fue tomada la decision de
realizar una revision sobre el estado del arte en taxonomia, sistematica y biogeografia de la familia Alpheidae,
con énfasis en la biodiversidad del mar Caribe en general y la costa venezolana (caribefia y atlantica).

Palabras clave: camarones pistola, revision bibliografica, sistematica, biodiversidad

ABSTRACT: Alpheid shrimps are a group of decapod crustaceans belonging to the family
Alpheidae. The group is one of the most diverse among the decapod crustaceans, with 50 genera described
and valid to date, which are represented by at least 779 species. The phylogeny of alpheids has been
the subject of very few studies, most of the existing works do not deal with the group in a general way,
rather, these focus on specific taxa, especially for the resolution of taxonomic problems with cryptic
species or species complexes. Thanks to the relative and extensive taxonomic knowledge that exists of the
Alpheidae, it is known that these organisms have a tropical and subtropical distribution; from the point of
view of biogeographical analysis, very little is known about these shrimp, due to the few or non-existent
studies in this field, only becoming part of comprehensive studies together with other decapod crustaceans
or invertebrate in general. Due to the limited existing information for certain areas of knowledge (e.g.
biogeography, systematic phylogenetic) and how scattered and ancient it may be, the decision was made
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to carry out a a review about the state of knowledge in taxonomy, systematics and biogeography of the
family Alpheidae, with emphasis on the biodiversity of the Caribbean Sea in general and the Venezuelan
coast (Caribbean and Atlantic).

Key words: Pistol shrimps, bibliographic review, systematic, biodiversity

INTRODUCCION

La primera especie de alféido fue descrita por FaBricius en el afio 1775 y denominada como
Astacus malabaricus, la cual incluy6 dentro de un grupo hetereogéneo de insectos que denomind
Agonata y que comprendia ademas de camarones, algunos géneros de isopodos y cangrejos
braquiuros, entre otros. Posteriormente esta especie fue reasignada al género A/lpheus FABRICIUS,
1798 por la Comision Internacional de Nomenclatura Zooldgica, debido tanto a los principios de
prioridad como de homonimia, siendo el primero de estos nombres colocado en el indice oficial
de nombres rechazados e invalidos en Zoologia en la Opinion 334 del afio 1955. La paternidad
de la familia Alpheidae, por su parte, es atribuida a RAFINESQUE (1815) quien la designa como
“Alphidia” y la emplea para agrupar a camarones de los géneros Alpheus y Athanas LeacH, 1814
[en LeacH, 1813-1815].

Los Alpheidae pertenecen al orden Decapoda LATREILLE, 1802, infraorden Caridea Dana, 1852
y superfamilia Alpheoidea RAFINESQUE, 1815. Los integrantes de esta familia, entre varios aspectos,
se caracterizan por presentar los ojos total o parcialmente cubiertos por el caparazon (CHACE 1972) y
por tener quelipedos con una gran variedad de tamafios y formas: desde pequefios y simétricos, hasta
grandes, asimétricos y globosos, e incluso con capacidades para producir una especie de chasquido,
que emplean como mecanismo de defensa o para cazar, caracteristica que les ha valido el nombre
comun de camarones pistolas, gambas pistoleras o snapping shrimps (en inglés).

Muchos investigadores han aportado con sus revisiones en el ordenamiento taxondmico de
los diferentes grupos de alfeidos, entre los que destacan BANNER & BANNER (1973, 1975, 1982)
con sus revisiones de los camarones del océano Pacifico; CHRISTOFFERSEN (1979, 1987) con el
inventario de alfeideos del Atlantico y los andlisis filogenéticos de la superfamilia Alpheoidea;
CHACE (1972, 1988) con los inventarios y revisiones de los natantes del Caribe y las islas Filipinas,
entre otros. Aun asi, gran parte de los géneros con mayor nimero de especies esperan por revisiones
profundas, debido a la presencia de especies cripticas (ANKER ef al. 2006a).

Los estudios filogenéticos en este grupo son extrafiamente escasos en comparacion con
otros grupos de invertebrados e incluso de crustaceos. Estos animales desempefian multiples roles
ecologicos, tienen interesantes formas de vida y presentan una gran variedad de adaptaciones que
los hacen muy valiosos para estudios de filogenia. CouTiire (1899) fue el primero en plantear
una hipotesis sobre las relaciones evolutivas entre los Alpheidae, estableciendo relaciones entre
14 géneros. Si bien hoy en dia el arbol evolutivo de CouTiire (Op. cit.) es considerado obsoleto,
el autor aportd en su construccion una gran variedad de caracteres morfologicos, que han sido la
base para subsecuentes andlisis taxonomicos y filogenéticos morfoldgicos (e.g., BANNER & BANNER
1982; Kim & ABELE 1988; ANKER 2001, 2012; ANKER et al. 2006a; HERMOSO-SALAZAR et al. 2008;
ANKER & PACHELLE 2014).
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Estos camarones son de distribucion tropical y subtropical (BAuer 2004). Los camarones
del género Alpheus han sido usados como modelos (como también otros grupos taxondmicos
de invertebrados) para demostrar como los procesos geologicos intervienen en la distribucion,
especiacion, dispersion y evolucion de especies transistmicas en el itsmo de Panama (ANKER ef al.
2007, 2008 a, b; HurT et al. 2009). Sin embargo, aparte de los estudios de especies transistmicas,
los alféidos han sido objeto de muy pocos analisis biogeograficos; por lo general forman parte
de estudios faunisticos y taxonomicos, en los cuales, aparte de la diagnosis o las caracteristicas
resaltantes de estos organismos, se suministra informacion acerca de su distribucion, habitat y
ecologia (CHACE 1972; RopriGuez 1980; ABELE & Kim 1986; Kim & ABELE 1988; ALVAREZ ef al.
1996; Cawmros et al. 2010; ANKER & PAcHELLE 2014), otros estudios usan datos de distribucion
de alféidos junto a otros crustdceos decdpodos, para establecer regiones biogeogréficas (e.g.,
Boschi 2000). Los analisis ecologicos o historicos, donde hayan sido empleados exclusivamente
Alpheidae, son practicamente inexistentes.

La familia Alpheidae es una de las mas diversas entre los crustaceos decapodos, con 50
géneros y mas de 779 especies (WoRMS 2022), siendo los géneros Alpheus (327 spp.) y Synalpheus
BaTtE, (1888) (168 spp.) los taxa con mayor numero de especies. En el Caribe se conocen al menos
16 géneros y mas de 140 especies (CHACE 1972; MARTINEZ-IGLESIAS et al. 1997; HULTGREN et al.
2010; ANKER 2012; ANKER ef al. 2012; ANKER & PAcHELLE 2014; DE GRAVE & ANKER 2017; PouriN
2018; y otros), mientras que en Venezuela, la familia esta representada por unos 10 géneros y
mas de 70 especies (CoutiEre 1909; Horthuis 1973a; RopriGuez 1980, 1986; BLaNCcO-RaMBLA et
al. 1992; ANKER et al. 2006b; ANKER ef al. 2012; VERA-CARIPE ef al. 2015; ANKER & VERA-CARIPE
2016; Lira & VERA-CARIPE 2016; VERA 2016; LOPEZ-SANCHEZ et al. 2020).

El objetivo de la presente investigacion es documentar el estado taxondmico, sistematico
y biogeografico de los alfé¢idos con especial énfasis en las especies de América, el mar Caribe y
Venezuela, aunque se hard uso de bibliografia proveniente de investigaciones de diferentes partes
del mundo. Cabe destacar que la informacion acerca de este grupo, en aspectos como la taxonomia
por ejemplo, es bastante sustancial; sin embargo, en otros topicos es muy basica, general, escasa e
incluso en algunos casos inexistente.

MORFOLOGIA GENERAL DE LOS ALPHEIDAE

La morfologia de los Alpheidae ha sido ampliamente descrita e ilustrada por CouTIERE (1899),
ANKER (2001), BAUER (2004) y ZHONGLI et al. (2019), entre otros. Estos camarones pertenecen al
infraorden Caridea, los cuales se caracterizan, entre otros aspectos, por presentar un cuerpo dividido
en dos tagmata bien diferenciadas: el cefalotorax y el abdomen. El cefalotérax esta constituido por
la fusion de la cabeza y el torax; esta cubierto por un caparazén (que comunmente presenta una
escotadura cardiaca), que puede o no extenderse en un rostro usualmente inerme. Este tagma esta
constituido por 13 segmentos, cada uno de los cuales est4 provisto de un par de apéndices. Aunque
no es usual, algunos alféidos presentan espina orbital, supraorbital, extraorbital y pterigostomial,
siendo esta ultima considerada como falsa espina pterigostomial por ANKER (2001).

Los ojos suelen estar totalmente cubiertos por el caparazon, mientras que en algunos géneros
estos pueden ser parcialmente visibles en vista dorsal y lateral, o estar casi completamente expuestos
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(Figura 2). Las anténulas y antenas son muy cortas en comparacion con las de otros carideos; las
anténulas (A1) constan de tres segmentos, de los cuales, el segmento basal tiene una placa o escudo y
una proyeccion lateral, denominada estilocerito, que por lo general no sobrepasa el margen distal del
segundo segmento antenular. Las antenas (A2), por su parte, presentan un basicerito visible tanto en
vista dorsal como lateral, armado con una fuerte espina distodorsal o distolateral; el exopodo de este
apéndice (escafocerito) presenta una espina lateral generalmente desarrollada.

Las mandibulas generalmente presentan un proceso molar y uno incisivo, ademas de un palpo
con dos segmentos. El primer par de maxilas consta de tres partes: palpo o endopodito, lacinia
inferior y lacinia superior; mientras que el segundo par es de mayor tamafio y estd conformado por
cuatro partes: el escafognatito, el palpo o endopodito, la lacinia superior y la lacinia inferior. Segun

bf/r
P | b.orb

Fig. 1. Betaeopsis aequimanus. Morfologia general de la familia Alpheidae. Abd I-VI- Segmentos abdominales I al
VI, be- Basicerito de la antena (A2); bf/r- Borde frontal/rostro; b.orb- Boveda orbital; br- branquiostegito; c- Carpo;
cl, ¢5- ler al 5to articulo del carpo; cap- Caparazon; cc- Carpocerito antenal; cx- Coxa; dac- Dactilo; ecf-Escafocerito
antenal (A2); enc- Escotadura cardiaca; end- Endopodito; ep- Epipodito en gancho; ep- Epipodito; epm- Espina del
mero; EpT- Espinas del telson; exp- Exopodito; fa- Flagelo antenal (A2); fe- Flagelo extremo de la anténula (Al);
fi- Flagelo interno de Ia anténula (Al); is- isquio; me- Mero; Mxp3 -Tercer maxilipedo; P1-P5- Pereiopodos 1 al 5;
pa- Palma; pal- Pedinculo antenular (Al ); pa2- Pedinculo antenal (A2); PB- Piezas bucales; PI 1-PL 5- Pleopodos
1 al 5; po- Pollex; poe- Pedtlnculo ocular; pr- Propodo; sp- Simpodito o sympodite; st- Sutura transversal (dieresis);
T-Telson; Ur-Uroépodos (Modificado de ANKER 2001).
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ZHONGLI et al. (2019), las mandibulas, maxilas y el resto de las estructuras bucales (maxilipedos)
son, por lo general, muy similares en las distintas especies de alféidos, no mostrando diferencias
claras entre estas.

Los segmentos corporales 6 al 13, que forman parte del cefalotorax, llevan tres pares de
apéndices bucales mas (segmentos 6 al 8), llamados maxilipedos (Mxp), y cinco pares de apéndices
prensiles y/o locomotores (segmentos 9 al 13), denominados pereidopodos (P1-5). Los dos primeros
pares de maxilipedos (Mxpl y Mxp2) generalmente son bastante pequefios y el tercero (Mxp3)
es podiforme y casi siempre facil de observar. Los dos primeros pares de pereiopodos (P1 y P2)
siempre presentan quelipedos en los Alpheidae; generalmente los P1 (Figura 2) son asimétricos,
mas robustos y largos que los P2; mientras que los siguientes tres pares de pereidopodos (P3, P4
y P5) son muy similares, difiriendo entre si en las proporciones de las secciones y, en ocasiones,
en caracteres mas especificos, como la presencia de un diente agudo en el mero, una espina mévil
en el isquio o un cepillo de setas en el propodo (caracteristico del P5); algunas especies tienen
dactilos espatulados y otros bifidos, pero la mayoria de los alféidos presentan en sus tres tltimos
pereiopodos dactilos simple y conicos (Figuras 1 y 3) (ANkER 2001; BAUER 2004).

Fig. 2. Diversidad morfologica del rostro, capucha ocular y quelipedos (ler par de pereidopodos) de los Alpheidae
(exepto a, Lysmatidae Dana, 1852). Rostros: (a) Lysmata sp.; (b) Potamalpheops monodi; (c) Stenalpheops
anacanthus; (d) Automate evermanni; (€) Athanas djiboutensis; (f) Salmoneus teres; (g) Betaeopsis aequimanus;
(h) Leptalpheus aff. forceps; (1) Alpheopsis cf. trispinosa; (j) Parabetaeus culliereti; (k) Synalpheus pachymeris; (1)
Alpheus frontalis; (m) Alpheus sibogae. Primer par de pereidopodos (quelipedo mayor): (n) Lysmata sp. (Lysmatidae);
(o) Potamalpheops pylorus; (p) Stenalpheops crangonus; (q) Automate anacanthopus; (r) Athanas djiboutensis; (s)
Salmoneus ortmanni; (t) Notalpheus imarpe; (0) Betaeus harfordi; (v) Mohocaris bayeri; (W) Leptalpheus pacificus;
(x) Alpheopsis diabolus; (y) Alpheopsis trigona; (z) Alpheus savuensis. Redibujado de ANKER et al. (2006a).
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Fig. 3. Morfologia general de un Alpheidae: (A) y (B) quelipedo mayor; (C) segundo pereidpodo; (D) tercer

pereidpodo; (E) segundo pledpodo; (F) telson y uropodo derecho; (G-I) mandibula; (J) maxilula; (K) maxila; (L)
primer maxilipedo; (M) segundo maxilipedo; (N) tercer maxilipedo. Editado de ZHonGLI ef al. (2019).
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El abdomen consta de 6 segmentos (pleosomitos o pleonitos), cada uno con un pleuroterguito
o 2 pleuritas dorsolaterales, y un esternito ventral. Como en todos los Caridea, tanto la primera como
la tercera pleura estan solapadas por la pleura del segundo segmento abdominal. Los pleonitos 1-5
llevan un par de pledpodos (P1 1-5) cada uno de ellos. Por lo general, el P1 2 de los machos lleva
una pequena estructura llamada «appendix masculina». El sexto pleonito lleva los urépodos, los
cuales, junto con el telson forman el abanico caudal. En la zona ventral del telson se ubica el ano.

Las pleurobranquias se encuentran en la pared lateral del cefalotérax, en una camara
delimitada por la pared interna del branquiostegito y por la pared del cuerpo. Otras estructuras
branquiales, como podobranquias y artrobranquias, y las estructuras asociadas a éstas [como los
epipoditos (Ep)], pueden hallarse en las inserciones de los apéndices toracicos.

TAXONOMIA DE LOS ALPHEIDAE

El primer alféido conocido fue descrito por FaBricius en 1775, al que denomind Astacus
malabaricus, especie que seria luego reasignada al género Alpheus por FaBricius en 1798. Si
bien esta especie es reconocida como el primer alféido descrito para la ciencia, no es considerada
como la especie tipo del género, puesto que previamente habia sido asignada como tal en el género
Crangon WEBER, 1795.

Segtin BANNER & BANNER (1982), durante més de 100 afios, la mayoria de los carcinologos
usaron el nombre A/pheus de Faricius de 1798 para designar este género. Sin embargo, en 1904
Mary JANE RATHBUN, reconocida carcindloga de los Estados Unidos, publicd un ensayo sobre
los nombres utilizados en el “Nomenclator entomologicus...” de WEBER de 1795 (fide RaTHBUN
1904a), donde sefiala que dicho autor habia colocado la especie que FaBricius habia nombrado
anteriormente como Astacus malabaricus en su nuevo género, al cual llamé Crangon, pero que
FaBricius (Op. cit.), en su publicacion posterior (1798), ignoro el trabajo de WEBER (Op. cit.) y cred
al género Alpheus para acoger a Astacus malabaricus y otras especies, y dejo al género Crangon
para la especie linneana Cancer crangon. Todas las investigaciones posteriores, hasta el informe
de RatHBUN (Op. cit.), desconocian el trabajo de WEBER (Op. cit.) u optaron por ignorarlo. Por el
principio de prioridad, RATHBUN (Op. cit.) demostrd que los nombres Alpheus y Crangon (sensu
FaBricius) deberian ser suprimidos, el género anteriormente conocido como Alpheus deberia
llamarse Crangon, y Crangon crangon (= Cancer crangon) deberia recibir un nuevo nombre,
para lo que eligi6 el nombre Crago Lamarck. La mayoria de los carcindlogos estadounidenses
y algunos australianos acogieron las nuevas combinaciones propuestas por RatHBuN (Op. cit.),
mientras que la mayoria de los europeos las ignoraron o rechazaron durante los siguientes 50 afios.
Un hecho curioso es que si se usaba el nombre Crangon en la literatura cientifica, habria que saber
la nacionalidad y las preferencias del autor para determinar si se trataba de Crangon =Alpheus
o Crangon = Crago. Finalmente, en 1955, la Comision Internacional para la Nomenclatura
Zooldgica, en la Opinioén 334, actuando sobre una solicitud de L. B. HoLtHuis, usé sus poderes
plenarios para suprimir los usos de WEBER (Op. cit.) y devolver como aceptados oficialmente los
nombres Alpheus FaBricius (Op. cit.) y el de la familia Alpheidae, asi como también, designar
por tautomia absoluta a la especie Crangon crangon como el taxon tipo del género Crangon
(fide HoLtHuls 1955a).
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Por otra parte, LaTrReILLE (1810) designé a Alpheus avarus FaBricius, 1798 como especie
tipo del taxon (género Alpheus), sin embargo la descripcion original de la misma era muy escueta y
careciade ilustraciones, y el ejemplar tipo fue extraviado. Debido a todo esto, el taxon es considerado
actualmente como nombre dudoso o nomem dubium. BANNER & BANNER (1982), sugirieron que
dicho nombre debia ser suprimido oficialmente debido a la ambigiiedad en su descripcion, lo cual
no es posible debido a su caracter de especie tipo del género Alpheus.

La familia Alpheidae fue descrita por RAFINESQUE en 1815, a la que originalmente llamo
Alphidia, para ubicar a los dos tnicos géneros de alféidos conocidos para ese entonces: Alpheus 'y
Athanas. Durante el siglo XIX se evidencia un creciente interés por la taxonomia de este grupo de
crustaceos, como lo demuestra la publicacién de una importante cantidad de trabajos al respecto
(Say 1818; AubpouiN 1826; GUERIN-MENEVILLE 1829, 1856; H. MILNE-EDWARDS 1837; DANA 1852 a
y b; StimpsoN 1860; HELLER 1861-1863, 1865; PaurLson 1875; Miers 1876, 1878-1881; LOCKINGTON
1877, 1878; MILNE-EDWARDS 1878; KiINGsLEY 1878 a — d, 1880, 1882, 1899; HiLGENDORF 1879;
Ricuters 1880; HasweLL 1882; Bate 1888; pE MaN 1888 a, b, 1890, 1897-1899; Pocock 1890;
OrT™MANN 1893, 1894; ALcock & ANDERSON 1895; CouTiEre 1896 a - d, 1897 a - e, 1899; entre otros).

A finales del siglo XIX, HENrRY CouTiERE (1899) publicé una revision de la familia Alpheidae,
la cual abarca aspectos tales como bioldgicos, morfologicos, evolutivos, por solo citar algunos,
siendo uno de los aportes mas importantes hasta la actualidad, no sélo de los alféidos sino de
los decapodos en general. En esta investigacion CouTIERE trabajo con los 15 géneros de alféidos
conocidos para la época: Alpheus; Athanas; Betaeus DaNa, 1852; Arete StimpsoN, 1860; Ogyris
StimpsoN, 1860 (género reemplazado por Ogyrides STEBBING, 1914 y posteriormente reubicado
en la familia Ogyrididae HortHuis, 1955a); Pterocaris HELLER, 1862; Racilius PauLson, 1875;
Automate DE MaN, 1888; Synalpheus Bate, 1888; Cheirothrix Bate, 1888 (reemplazado por
Batella Hortnuis, 1955b); Athanopsis Coutiirg, 1897; Alpheopsis CouTikrg, 1897; Jousseumea
Courikre, 1897 (reemplazado por Salmoneus Horthuis, 1955b); Amphibetaeus CouTiERE, 1897 y
Parabetaeus CouTIERE, 1897.

El conocimiento acerca de la biodiversidad y de pardmetros biologicos y ecologicos de
los Alpheidae aument6 de forma vertiginosa durante la primera mitad del siglo XX, y se detuvo
practicamente con el comienzo de la segunda guerra mundial. Algunos trabajos de la época son los
de: RankiN (1900), HoLmes (1900), RatHBUN (1900-1904, 1910), CouTiire (1900 ay b, 1902-1911,
1921), Nogiut (1901-1903, 1905-1907), Lenz (1901, 1902, 1905, 1910, 1912), THomsonN (1903),
DE MaN (1909-1911, 1920, 1922, 1924 a 'y b, 1926), Barss (1913-1916, 1921 ay b, 1924 ay b,
1926, 1927), LEnz & STRUNCK (1914), TaTTERSALL (1921), EDMONDSON (1923,1925,1930), ScHMITT
(1926, 1930, 1933, 1935, 1936, 1939), BARNARD (1926, 1946, 1950), BoonE (1927, 1930, 1931,
1935), Yokova (1927, 1933, 1936, 1939), Yu (1930, 1931, 1935), Sorraup (1932), SIVERTSEN
(1933), KuBo (1936 ay b, 1938, 1940 ay b, 1942) y CHacE (1937), entre muchos otros.

Con el fin de la segunda guerra mundial, la taxonomia en general (micologia, botanica,
zoologia, entre otras) tard6 afios en recuperarse. Fue hasta la segunda mitad del siglo XX que
surgieron nuevos investigadores especialistas en camarones Caridea, cuyas obras enriquecieron
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el conocimiento de la taxocenosis de estos organismos; entre estos trabajos se encuentran los
realizados por: HortHuis (1951, 1952 ay b, 1954-1956, 1958-1961, 1963, 1973 ay b, 1978-1980 a
y b, 1986, 1990, 1993), CHACE (1955, 1956, 1962, 1966, 1970, 1972, 1988), HoLtHuIls & GOTTLIEB
(1958), CrosNIER & FoREST (1965 a'y b, 1966, 1968, 1973), Mivake & Miva (1966, 1967), Miva,
(1972, 1974, 1980, 1981, 1983, 1984 a y b, 1990, 1992, 1995 a - ¢), Bruck (1969, 1972, 1974-
1976, 1978, 1980, 1982-1985, 1987-1994 a-c, 1999), BannER (1953, 1956-1959, 1970), BANNER
A. & BANNER D. (1960 a - ¢, 1962, 1964, 1966-1969, 1971, 1972 ay b, 1974, 1975, 1977 ay b,
1979-1981, 1983, 1984), BANNER D. & BannEr A. (1972, 1973, 1975, 1978, 1981, 1982, 1985,
1987) y MANNING & CHACE (1990).

El descubrimiento de numerosas especies nuevas y un mejor entendimiento de las
relaciones filogenéticas existentes entre éstas ameritaron revisiones de especies ya conocidas y su
reordenamiento taxonémico. Debido a ello, Horthuis (1951 ay b, 1952 a 'y b, 1954-1956, 1958-
1961, 1979, 1986, 1993, entre otros) propuso una gran variedad de cambios taxondémicos, entre
ellos el de los géneros Cheirothrix, considerado homoénimo menor de un género de peces extintos,
por Batella; y Jousseaumea, considerado homénimo menor de un género de moluscos gastropodos,
por Salmoneus. Otro actor importante, como ya fue mencionado en parrafos anteriores, fue la
Comision Internacional de Nomenclatura Zooldgica quien, en 1955, reemplazé el nombre genérico
de Crangon por el de Alpheus.

El desarrollo de la taxonomia de los Alpheidae en el Pacifico oriental durante la segunda
mitad del siglo XX estuvo dirigida por los trabajos de HArT (1964), ABELE (1975), WICKSTEN
(1981, 1983, 1984 a y b, 1988-1990, 1992-1994, 1999), MEnDEz & WIcKSTEN (1982), Rios &
CARVACHO (1983 a 'y b), Kim & ABELE (1988), ALVAREZ ef al. (1996), Rios & Durry (1999); mientras
que para el Atlantico se pueden mencionar obras como las realizadas por Boschi (1966), CHACE
(1972), HEnDRrRIX & GORE (1973), CarvacHO (1979), CHRISTOFFERSEN (1979, 1984, 1998), HART &
MANNING (1981), DarRDEAU (1984), FELDER & MANNING (1986), FRANSEN (1992), McCLURE (1995)
y DworscHAk & CoeLHO (1999).

En retrospectiva, para finales del siglo XIX (1899) eran reconocidos 15 géneros (actualmente
14 de éstos permanecen reconocidos como taxa validos) de la familia Alpheidae (CouTiEre 1899),
y a finales del siglo XX (1999) ya habian sido descritos y reconocidos unos 20 géneros mas, de los
cuales 18 atin son validos [Metabetaeus BORRADAILE, 1899, Metalpheus CouTiirg, 1908, Aretopsis
DE MaN, 1910, Pomagnathus CHACE, 1937, Thunor ARMSTRONG, 1949 (sinonimia de Alpheus),
Neoalpheopsis BANNER, 1953, Prionalpheus BANNER & BANNER, 1960, Leptalpheus WILLIAMS,
1965, Betaeopsis YALDWYN, 1971, Mohocaris Horthuis, 1973, Potamalpheops PowgLL, 1979,
Nennalpheus BANNER & BANNER, 1981, Notalpheus MENDEZ & WICKSTEN, 1982, Fenneralpheus
FELDER & MANNING, 1986, Pseudathanas BRuck, 1983, Bannereus BrRuck, 1988, Hamalpheus BRUCE
& ILirre, 1991 (sinonimia de Betaeopsis), Stenalpheops Miva, 1997, Coronalpheus WICKSTEN,
1999 y por ultimo Yagerocaris KensLEy, 1988 que fue reubicado desde la familia “Hippolytidae”
hacia Alpheidae por CHACE & KENSLEY (1992)], para un total de 32 géneros (ANKER 2001).

Entre el afio 2000 y el 2022 han sido descritos y reconocidos 20 nuevos géneros de Alpheidae,
para un total de 50 géneros vivientes y dos extintos (ver géneros extintos de alfé¢idos) validos de la
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familia, estas 20 nuevas adiciones corresponden a: Bermudacaris ANKER & ILIFFE, 2000, Deioneus
DworscHAK, ANKER & ABED-NavanDl, 2000, Orygmalpheus DE GRAVE & ANKER, 2000, Thuylamea
NGuyeN, 2001, Coutieralpheus ANKER & FELDER, 2005, Acanthanas ANKER, PODDOUBTCHENKO &
JENG, 2006, Leslibetaeus ANKER, PODDOUBTCHENKO & WEHRTMANN, 2006, Richalpheus ANKER &
JENG, 2006, Harperalpheus FELDER & ANKER, 2007, Jengalpheops ANKER & DwoRscHAK, 2007,
Pseudalpheopsis ANKER, 2007, Rugathanas ANKER & JeEnG, 2007, Leptathanas DE GRAVE &
ANKER, 2008, Oligorostra CiamMpaGLIO & WEAVER, 2008 T, Oligosella CiamPAGLIO & WEAVER, 2008
+, Bruceopsis ANKER, 2010, Triacanthoneus ANKER, 2010, Caligoneus Komal & Funta, 2018,
Pachelpheus ANKER, 2020, Crosnierocaris ANKER, 2022.

Géneros extintos de alféidos

En 2008, CiampaGgLio & WEAVER en su articulo “Two new genera of Coleoidea from the
Chickasawhay Limestone (Oligocene) of Alabama’ describieron restos fragmentados y fosilizados
provenientes del oligoceno tardio de Alabama (EE.UU), hace cerca de 27 — 28 millones de afios, y
que ellos interpretaron como restos de moluscos cefalopodos de la clase Coleoidea BATHER, 1888.
El género Oligorostra CiampaGLIO & WEAVER, 2008 fue asignado al orden Spirulida PompECKky,
1912 (aunque su ubicacion dentro de alguna familia se mantuvo incierta), mientras que Oligosella
CiamraGgLIo & WEAVER, 2008 fue considerada como un estadio embrionario dentro de la clase
Coleoidea (de orden y familia inciertas).

Una evaluacion de dichos restos (Hyzny et al. 2017) permitid una nueva interpretacion que
sugiere que lo que CiampacLIO & WEAVER (2008) consideraron estructuras fosilizadas de moluscos,
resultaban ser realmente dedos mdviles y fijos de camarones alféidos. Actualmente, las especies
bautizadas como Oligorostra alabami y Oligosella longi por CiampaGLIO & WEAVER (2008)
conservan esos mismos nombres, pero han sido reasignados como taxa extintos de la familia
Alpheidae, siendo hasta la fecha las dos Unicas especies extintas conocidas dentro de la familia
(WoRMS 2022).

El impacto de nuevas técnicas y herramientas que contribuyen con el conocimiento y
la taxonomia de los Alpheidae

Con el pasar de los afios y la creciente evolucion tecnoldgica, surgieron nuevas técnicas que
ampliaron el conocimiento de la taxonomia de los Alpheidae; ejemplo de esto son los trabajos
pioneros de Knowrton (1978, 1993), KNowLToN & KELLER (1983, 1985) y KNnowLTON ef al. (1993).
En estas investigaciones fueron abordados diversos aspectos etologicos, genéticos (ver filogenia) y
de coloracion que dieron cabida a nuevas propuestas taxondmicas, las cuales permitieron resolver,
en parte, la identidad de diversas especies presentes en algunos complejos de especies cripticas de
este grupo.

También vale la pena mencionar los trabajos ecologicos, taxondmicos y genéticos de Durry
(1992, 1993, 1996 a - d, 1998), Durry & MACDONALD (1999), Rios & Durry (1999), DuFrry et al.
(2000) y CHaK et al. (2017), con uno de los géneros mas diversos de los alféidos, Synalpheus. Este
carcindlogo y sus colaboradores dirigieron esfuerzos hacia las especies que habitan en esponjas,
las cuales han sido ubicadas en un grupo conocido como “gambarelloides”, llegando a demostrar

81



VERA-CARIPE et al.

la existencia de estructuras sociales en algunas especies, procesos de especiacion simpatrica y una
diversidad especifica que habia sido bastante subestimada para la fecha. Tales hallazgos fueron
la base para futuras investigaciones que derivaron en multiples nuevas especies del complejo
Synalpheus gambarelloides en areas caribefias como Jamaica (MAcDONALD et al. 2009) y Curazao
(HULTGREN et al. 2010).

El uso de equipos para la recolecta de crusticeos infaunales Stomatopoda, Axiidea y
Gebiidea, con bombas de succion llamadas bombas yabby o yabby pumb (en inglés), demostrd
en los afios 90s (ANKER 2001) la existencia de una peculiar e interesante fauna asociada a estos
habitats, incluyendo una gran diversidad de alféidos nuevos para la ciencia. En los tltimos 20
afios, la exploracion de este tipo de ambientes con bomba yabby ha sido uno de los métodos mas
productivos a nivel mundial, respecto al descubrimiento de taxa de Alpheidae, como lo demuestran
los trabajos realizados por DworscHAK & CoeLHO (1999), ANKER & Komay (2004), ANKER (2011),
FirpAUS ef al. (2014) y ANKER & Lazarus (2015).

ESPECIES CRIPTICAS EN LA FAMILIA ALPHEIDAE

Se considera que dos 0 mas especies son “cripticas” si estan, o han sido, clasificadas como
una sola especie nominal porque son, al menos en su morfologia superficial, practicamente
indistinguibles (Bickrorp et al. 2007). Estas especies muestran principalmente diferencias
genéticas, las diferencias morfologicas y patrones de coloracion son relativamente sutiles, pero,
analisis robustos han demostrado que dichas diferencias morfologicas y de coloracion pueden
llegar a ser obvias y constantes en ciertos grupos taxonémicos estudiados, como se aprecia en los
trabajos realizados por ANKER et al. (2007) sobre la familia, con la revision de Alpheus nuttingi;
ANKER et al. (2008a, b), con 4. formosus y A. cristulifrons respectivamente; ALMEIDA et al. (2014),
con el analis morfoldgico y bioquimico (ADN) de A. heterochaelis; entre otros.

Desde el punto de vista filogenético, segin Knowrton (1993), las especies cripticas se
encuentran en una posicion de grupos hermanos y, por lo tanto, son (o estan) las mas relacionadas
filogenéticamente. Debido a la ausencia o escases de filogenias conocidas para la mayoria de los
géneros de Alpheidae, muchas especies son tratadas taxondmicamente como especies cripticas
(sensu lato = s.1.) hasta que no sean evaluadas en un analisis filogenético que conlleve a determinar
su identidad precisa (sensu strictus); algunos ejemplos de taxa con designacion sensu lato son las
especies: Synalpheus brooksi s.l. COUTIERE, 1909, S. brevicarpus s.l. (HERRICK, 1891) (ANKER ef al.
2012), Alpheus armillatus s.I. H. MiLNE EDWARDs, 1837 (MaTHEWS & ANKER 2009) y A. lobidens
s.. DE Haan, 1849 (CunHa et al. 2020), todas consideradas especies cripticas por su similitud
morfologica con otras especies.

Cabe destacar que los andlisis filogenéticos, en especial los moleculares, son los mas
empleados para la separacion de especies cripticas, pero no los tnicos, también han sido empleadas
otras técnicas o herramientas como: los anélisis de patrones de coloracion hechos por ANKER ef al.
(2008a, b) con los complejos de especies A. formosus GiBBES, 1850 (Figura 4) y A. cristulifrons
RatHBUN, 1900; y por HURT et al. (2013) con las especies del complejo 4. armatus RATHBUN,
1901; los analisis morfométricos utilizados por NoMURA & ANKER (2005), quienes emplearon una

82



Camarones alféidos: taxonomia, filogenia y biogeografia

regresion lineal entre el nimero de segmentos del flagelo antenular y el numero de estetascos, asi
como también relacionaron el largo del caparazon con el ancho de la quela mayor, analisis que
junto con la morfologia y la coloracion ayudaron a separar y describir siete nuevas especies del
complejo Alpheus gracilipes StimpsoN, 1860, en Japon.

Fig. 4. Patrones de coloracion de las especies del complejo Alpheus formosus: Alpheus panamensis [a, b]; A. formosus
[c—e]; 4. paraformosus [f=h]. Editado de ANKER ef al. (2008a).
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FILOGENIA DE LOS ALPHEIDAE

Jonan Erik VEsTI Boas en 1880 fue uno de los primeros zo6logos en estudiar la evolucion
y la morfologia comparativa de los crustaceos decapodos en general. Por otra parte, COUTIERE
(1899) en su trabajo titulado “Les “Alpheidae” morphologie externe et interne, formes larvaires,
bionomie”, mostro interés en la filogenia de los Caridea en general y mas especificamente de los
Alpheidae. Fue en esta misma monografia donde propuso la primera hipotesis sobre las relaciones
evolutivas y las afinidades de los alféidos (Figura 5) considerando que los camarones Hippolytidae
Barteg, 1888 eran el grupo hermano o el mas cercano, de los Alpheidae; ademas plante6 la hipdtesis
de que el chasquido o snapping de la quela mayor en Synalpheus y Alpheus evolucion6 de forma
independiente.

ANKER (2001) comentd, al respecto de la filogenia de CouTiEre (1899), que ésta fue la primera
hipotesis evolutiva del grupo, y que Coutiére empled algunos caracteres morfologicos que estaban
mas relacionados con estados derivados compartidos (sinapomorfias) y estados derivados tinicos
de los taxa (autapomorfias), y que estos pudiesen ser empleados en futuros andlisis morfologicos
y de filogenia, pero que la mayoria de estos caracteres fueron homoplasias obvias.

TraompsoN (1967) propuso el primer arbol filogenético construido a partir de analisis de
caracteres. En este trabajo coloco a los Alpheidae junto a las familias Ogyrididae HortHuis, 1955b,
Hippolytidae y Processidae OrRTMANN, 1896 en un grupo llamado “Alpheoida” que posteriormente
seria reconocido como la superfamilia Alpheoidea; ademas, ubico a los Psalidopodoidea Woob-
MasoN [en Woop-MasoN & ALcock, 1892] como el grupo hermano de Alpheoidea (ANkER 2001).
Respecto a dicho estudio, FRANSEN & DE GRAVE (2009) indicaron que THompsON (1967) contribuyd
en la busqueda de caracteres idoneos para los estudios filogenéticos de carideos en general y
alféidos en particular, al poner especial énfasis en las mandibulas, por considerar que un proceso
molar e incisivo fusionado, combinado con un palpo de 3 segmentos, son caracteres ancestrales,
y que, aun siendo variables a nivel genérico en algunas familias de carideos, es un caracter
filogenético valioso.

CHRISTOFFERSEN (1987) realiz6 un andlisis filogenético con 36 taxa terminales, es decir los
taxa que se encuentran en las terminaciones de las ramas de un cladograma, de las cuales estudiaron
136 caracteres (Figura 6), en dicho andlisis coloco a Alpheidae, Ogyrididae, Pterocarididae y varias
familias creadas para los géneros de “Hippolytidae” (e.g. Alopidae y Thoridae KiNGsLEY, 1878)
dentro de la superfamilia Alpheoidea. Adicionalmente sugirid que la superfamilia Crangonoidea
HaworrtH, 1825 era el grupo hermano de Alpheoidea; propuesta que fue evaluada nuevamente en su
reconstruccion filogenética de 1990 “A new superfamily classification of the Caridea (Crustacea:
Pleocyemata) based on phylogenetic pattern (CHRISTOFFERSEN 1990).

ANKER et al. (2006a) presentaron la primera hipotesis filogenética de las relaciones entre los
36 géneros existentes (hasta la fecha) de alféidos (Figura 7), basados en un analisis cladistico de
122 caracteres morfologicos de 56 especies. En este estudio hubo un fuerte apoyo a la hipotesis de
la monofilia de la familia Alpheidae; sin embargo, aun cuando los nodos que definen los géneros
fueron relativamente bien soportados, muchos nodos basales mostraron un soporte débil. Seis
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géneros aparecieron parafiléticos y el género mas diverso de la familia (4/pheus), se encontraba
entre éstos (FRANSEN & DE GRAVE 2009). Por otra parte, ANKER ef al. (2006a) concluyen segin la
evidencia, que el chasquido de la quela mayor evolucioné una sola vez, indicando que Synalpheus
es el grupo hermano de Alpheus; dicha aseveracion contradice lo propuesto por CouTiErE (1899),
quien propuso que el chasquido evolucion6 mas de una vez en los Alpheidae.
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Fig. 5. Diagrama evolutivo de los Alpheidae propuesto por CouTitre (1899) (A). Interpretacion filogenética propuesta

por ANKER (2001) (B).
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Segun el trabajo de HEATHER ef al. (2009), quienes trabajaron en la filogenia del infraorden
Caridea basada en genes mitocondriales y nucleares, la superfamilia Alpheoidea no es un grupo
monofilético, y los autores afirman que la familia Ogyrididae es el taxoén hermano de Alpheidae.
Entre otros resultados también concluyen que el género Synalpheus no es el grupo hermano de
Alpheus, lo que sugiere que el chasquido de la quela mayor evolucion6 més de una vez en los

alféidos segin lo planteaba la hipdtesis de
CourTiire (1899).

Los estudios pioneros en analisis
filogenéticos moleculares independientes o
internos (estudios que evaltian un tnico género
o un complejo de especies), fueron realizados
con el género Alpheus, especificamente con los
trabajos de KNowLTON et al. (1993) y KNowLTON
& WEIGT (1998) en el istmo de Panama y con el
trabajo de WiLLiams ef al. (1999), con especies
del Indopacifico. Estos andlisis revelaron
numerosas especies cripticas dentro del género
Alpheus en las areas de estudio.

Por otra parte, y siguiendo con los andlisis
filogenéticos independientes o internos de
corte molecular, fueron WiLLiams ef al. (2001),
quienes propusieron la primera hipdtesis
filogenética para el género Alpheus. El analisis
mostro la existencia de tres clados principales
dentro del género, y estos clados no mostraron
relacion particular con las agrupaciones
de Coutiire (1905b). ANKER et al. (2006a)
consideraron que el analisis de WiLLIAMS ef
al. (2001) fue sesgado hacia las especies del
Atlantico y el Pacifico oriental, y muchos taxa
clave del Indopacifico occidental no fueron
considerados.

Ademas, ANKER et al. (2006a) también
mencionaron la importancia del descubrimiento
de pseudogenes en el analisis de WiLLIAMS ef al.
(2001), lo que derivo en una nueva investigacion
que evaludé cémo estos pseudogenes pueden ser
insidiosos dentro del género Alpheus, pudiendo
dar lugar a falsos resultados (ver WiLLiams &
K~owrron 2001).
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Investigaciones como las de KNowLTON ef al. (1993), KNowLToN & WEIGT (1998), WILLIAMS
et al. (2001), WiLLiams & KnowLton (2001), Hurt ef al. (2009) y otros; sirvieron de base para que
Hurr et al. (2021) elaboraran su estudio acerca de los factores evolutivos que han dado lugar a la
diversidad morfologica y ecoldgica del género Alpheus, asi como también, estudiar las estrechas
relaciones simbioticas de estos camarones con una amplia gama de organismos. Esta investigacion
es actualmente la primera y, hasta ahora, la unica filogenia molecular mundial de A/pheus, enfocada
especificamente en evaluar la diversidad morfologica y ecoldgica dentro de este grupo. En dicho
trabajo, titulado: “First worldwide molecular phylogeny of the morphologically and ecologically
hyperdiversified snapping shrimp genus Alpheus (Malacostraca: Decapoda)”, analizaron 72
especies de los géneros Alpheus (68), Metalpheus (1), Racilius (1) y Synalpheus (grupo externo, 2),
empleando un método de enriquecimiento hibrido anclado (AHE, siglas en ingles), para resolver
las relaciones filogenéticas, método que genero datos de secuencia para 240 loci (> 72.000 pb) para
65 especies terminales que abarcan la diversidad geografica, ecoldgica y taxonomica de Alpheus
(Figura 8). Los resultados obtenidos indican que las asociaciones simbioticas con otros animales
marinos evolucion6 varias veces dentro del grupo; por otra parte, el analisis también sugiri6 la
recuperacion de los géneros Metalpheus y Racilius (y Pomagnathus, género no analizado en este
estudio) dentro de Alpheus, al respecto, los autores argumentan que estos géneros pueden, de
hecho, representar miembros altamente derivados de Alpheus; por otra parte, aunque confirman
la recuperacion de dichos géneros, reconocen que sinonimizarlos requerird de una invalidacion
formal y una enmienda significativa del diagndstico genérico de Alpheus.

CHow et al. (2021) realizaron un analisis morfoldgico (5 rasgos complementarios: forma de
la capucha ocular, tamafio de la quela, articulacion dactilar, placas adhesivas y sistema cavidad-
cavidad y cavidad-diente) y molecular para estudiar la evolucion del primer par de quelipedos y
del chasquido a partir de 107 especies de 38 géneros de alféidos (77,6% de cobertura genérica).
Entre los diferentes resultados que obtuvieron, determinaron segln los analisis de reconstruccion
de estados ancestrales la presencia de al menos cinco origenes independientes del chasquido,
destacando una convergencia significativa; por otra parte, la evoluciéon de los cinco rasgos
complementarios no siempre mostr6 una correlacion significativa con la evolucion del chasquido
en general; finalmente, el estudio encontr6 que las especies bajo estudio de los géneros Metalpheus,
Racilius y Pomagnathus, estaban anidadas dentro de diferentes clados de Alpheus, resultado que
le da mas peso a la hipotesis de que estos géneros son miembros de Alpheus altamente derivados
(Figuras 9y 10Ay B).

El género Synalpheus es el segundo grupo mas diverso dentro de los alféidos, y también ha
sido objeto de cierta atencion, en especial con andlisis filogenéticos moleculares y morfologicos
realizados por: Durry (1993), Durry et al. (2000) y MorrisoN et al. (2004), quienes buscaban
evaluar relaciones ecoldgicas, de eusocialidad y especiacion en el Atlantico occidental. Estas
investigaciones abrieron la puerta a otros estudios de especiacion y eusocialidad con camarones
Synalpheus, especialmente con el grupo gambarelloides, entre los que destacan los trabajos de
HuLTGRrEN et al. (2010, 2014, 2015) y HuLtGrREN & Durry (2011).

Posterior a los primeros trabajos de filogenia molecular con grupos internos, surgié una gran
variedad de nuevos estudios como el de ANKER & AHYONG (2007), quienes presentaron una filogenia
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Fig. 9. Arbol filogenetico de la familia Alpheidae resuelto por la maxima probabilidad. Tomado de CHow ef al. (2021).
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morfologica del género Athanopsis; y otras multiples filogenias de especies cripticas del género
Alpheus, como por ejemplo las de: Alpheus cilindricus KINGSLEY, 1878 (ANKER et al. 2008b), A.
armillatus (MATHEWS & ANKER 2009), A. bouvieri A. MILNE-EDWARDS, 1878 (ANKER et al. 2009), A.
angulosus McCLURE, 2002 (HEURING ef al. 2017), entre otras. Dichos estudios contribuyeron con
la descripcion de nuevas especies y con la formulacion de hipdtesis sobre nuevos y ya conocidos
complejos de especies.

Si bien existe actualmente un importante esfuerzo para estudiar la filogenia de los alféidos,
aun se estd muy lejos de resolver la mayoria de los problemas filogenéticos del grupo. Segiin

S. Cavidad - cavidad
diente - cavidad

Chasquido

Tooth-cavity system

) M Cavity-cavity
M Snapping = Adhesive plaques X = Tooth-cavity =
[l Non-snapping = Present [ —— Weak tooth-cavity ——
Unknown —L_E: W Absent —L_E: [l Absent —L_E:

Fig. 10A. Estados de reconstruccion ancestral de seis rasgos de Alpheidae: (A) chasquido, (B) placas adhesivas, (C)
sistema (S.) diente-cavidad, (D) tipo de articulacion dactilar, (E) tamaiio de la quela, (F) forma de la capucha ocular.
Editado de CHow ef al. (2021).
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Tamaiio de la quela

Articulacion dactilar Capucha ocular

D E | F
|
-
_“
-9 Al -9 A
|
y - ) ——=
Y | Al +7 Alllg- =
AV 5
AVI a2 =
-9 S -9 Sly——=
T ‘
: s
qula size
enlargement
Great
- [l Considerable Orbital hood
Dactylar joint type M Moderate Perfect
Cocking pivot M Slight T B Complete
W Cocking slip M Non-enlarged $ B Incomplete
Unknown Unknown L% B Absent

Fig. 10B. Estados de reconstruccion ancestral de seis rasgos de Alpheidae: (D) tipo de articulacion dactilar, (E) tamafio
de la quela, (F) forma de la capucha ocular. Editado de CHow et al. (2021).

ANKER com pers. (2019), es necesario abordar filogenias de géneros como Leptalpheus, Automate,
Synalpheus de vida libre (no gambarelloides) y otros grupos, incluso realizar una revision profunda
de la familia Alpheidae a fin de estudiar la sistematica del grupo, la evolucion de ciertos caracteres
y las relaciones ecoldgicas.

BIOGEOGRAFIA DE LA FAMILIA ALPHEIDAE
Los estudios de biodiversidad y biogeografia estan basados en los reportes disponibles de

las especies en las distintas regiones del mundo (HENDRICKX & WICKSTEN 2011). CouTiirE (1899)
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realizd uno de los més amplios aportes a la biogeografia de los Alpheidae, contribuyendo con
informacion de habitat y distribucion geografica de las especies bajo estudio. Si bien otros autores
que lo precedieron (e.g. GUERIN-MENEVILLE 1829, 1856; A. MiLNE-EDpwARDS 1878; DE Man 1888,
1890, 1897b, 1909b; entre otros), también contribuyeron con informacion sustancial sobre la
distribucion y habitat de los alféidos, ninguno de ellos incluy6 informacién tan completa en un
solo manuscrito como la suministrada en el trabajo de COUTIERE.

Los camarones de la familia Alpheidae estan distribuidos en las zonas tropicales y
subtropicales del mundo (BAUER 2004; ZHONGLI ef al. 2019). En general, al ser Alpheus el género
con mayor numero de especies de alféidos descritas, es el que ha sido objeto de mayor atencion, y
esto se puede apreciar en el trabajo de Kim & ABELE (1988), con los A/pheus del Pacifico oriental,
donde resultaron identificadas 44 especies y fueron propuestas tres bioregiones geograficas (Figura
11), basandose en la distribucion y el endemismo de algunas especies. Estos autores determinaron
que el drea comprendida por las latitudes 34°N y 2°S, presentaba el mayor nimero de especies con
41 de las 44 especies (93%) identificadas, a esta region la dividieron en 2 subregiones (Figura 12),
cuyas latitudes son: 12°N y 2°S (ubicadas en la costa oeste de Costa Rica, Panama y Colombia) y
34°N y 12°N (subregion que comprende la costa oeste de Baja California y el golfo de California,
ver Figura 12); también propusieron otras subregiones como la de la costa oeste de México (12°N
y 2°S) y la subregion que abarcaba las islas Galapagos (1°N y 1° 39°S).

Un trabajo biogeografico mas extenso en cuanto a la diversidad de especies empleadas y area
geografica analizada, fue publicado por Boschi en el afio 2000, en el cual propuso la existencia
de 14 provincias y dos subprovincias biogeograficas en el continente americano (Figura 13), a
partir de la distribucion conocida de 2472 especies de crustdceos decapodos, de los cuales 150
especies pertenecen a la familia Alpheidae. Los alféidos presentes en este trabajo muestran una
distribucion principalmente tropical (con mas del 66% de las especies), seguida por las provincias
ubicadas en las regiones subtropicales (46% de las especies) y finalmente las areas ubicadas en
las latitudes medias (también llamadas areas templadas), que estuvieron apenas representadas por
cuatro especies (2,66 %), restringidas a estas areas [tres especies del género Betaeus y la especie
Synapheus spinifrons (MiLNE EDWARDS, 1837)]. Otro aspecto relevante es que las provincias mas
diversas resultaron ser la caribefia y la panamena (48,66 y 47,33 % de las especies, respectivamente),
seguidas por las provincias brasilena y Galapagos (ambas con el 19,33% de las especies).

Diversos estudios de biogeografia vicariante han sido elaborados a partir de organismos
de la familia Alpheidae en todo el mundo, algunos de los estudios mas citados en la bibliografia
consultada sobre este tema, son los realizados con el género Alpheus en el itsmo de Panama
(KnowLtoN 1993; KNowLToN et al. 1993; KNowLToN & WEIGT 1998; ANKER ef al. 2007, 2008 a - c;
Hurr et al. 2009). Estos y otros estudios similares con otros taxa han permitido demostrar como
las especies hermanas (cripticas) son importantes para relacionar los procesos geologicos con la
distribucion, especiacion, dispersion y evolucion de las especies.

Otro ejemplo de estudio biogeografico que concluye que la vicarianza ha sido importante
en la diversificacion de los camarones alféidos, es el realizado por ANKER & Bagza (2012), el
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cual puede ser considerado como pionero dentro de los estudios con Alpheidae, puesto que
fueron utilizadas herramientas moleculares, morfoldgicas, ecoldgicas y de distribucion, para
crear un modelo biogeografico de centro de origen, evolucion e historia de vida de los géneros
Betaeus y Betaeopsis (Figura 14). Como resultado, hallaron dos posibles escenarios historicos
biogeograficos: el primer escenario indica que el Pacifico nororiental alberga la mayor diversidad
de especies del género Betaeus, y este actudé como el “centro de origen” desde donde las especies
aparecieron, maduraron y eventualmente migraron hacia las regiones periféricas; el segundo

escenario propone que los géneros Betaeus +
Betaeopsis se originaron al sur del Indopacifico
occidental y posteriormente colonizaron el
Pacifico nororiental, desde donde se produjo
una radiacion importante que implicé eventos
de dispersion / vicarianza.

La filogeografia puede ser considerada
un hibrido de la genética de poblaciones, los
analisis filogenéticos y de evolucion molecular.
Algunos autores (e.g. Lessios et al. 2001;
JaBLonsk1 & Roy 2003; WiLLiams & ReID 2004;
TayLor & HELLBERG 2005) indican que esta
ciencia es capaz de proporcionar informacion
sobre los procesos evolutivos pasados y
presentes, ademas han ayudado a demostrar la
importancia relativa de la historia geografica y
la ecologia, para ayudar a explicar la amplia
diversidad de especies marinas.

Los camarones de la familia Alpheidae,
y en especial los relativamente especiosos
geéneros Alpheus y Synalpheus han demostrado
ser muy apropiados para ser utilizados
como modelos para estudios filogeograficos
(KnowLTtoN ef al. 1993; Durry 1996 a, b;
KnowLtoN & WEIGT 1998; WILLIAMS et al.
2001; MorrisoN et al. 2004; MatHEWS 20006;
MatHEws & ANKER 2009), debido a que son
organismos practicamente ubicuos, al menos en
areas marino costeras tropicales y subtropicales
(MatHEWS & ANKER 2009), presentan una alta
diversidad de especies, y algunas de estas
tienen evidentes especializaciones ecoldgicas
(Knowrton &  KELLER 1985; MATHEWS et
al. 2002). Debido a las caracteristicas antes
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mencionadas, se ha planteado la hipotesis de que estos géneros ocultan una gran diversidad de
especies cripticas (e.g. KNowLToON & KELLER 1985; McCLURE & GREENBAUM 1994; KNOwLTON &
WEIGT 1998; BruUCE 1999; WiLLIAMS et al. 2001; TaompsoN et al. 2005; MACDONALD et al. 2006;
ANKER ef al. 2006a).

Un claro ejemplo de lo descrito en el parrafo anterior es el trabajo de MATHEWS & ANKER
(2009), con el andlisis filogeografico de la especie Alpheus armillatus. En este trabajo analizaron
muestras de esta especie provenientes del mar Caribe (14 localidades), golfo de México (2
localidades), Florida (EE.UU., 1 localidad), Brasil (1 localidad) y el Pacifico oriental tropical (7
localidades). A las muestras se les extrajo material genético mitocondrial (16SrTRNA y citocromo
oxidasa I), analizaron la morfologia y los patrones de coloracion de los individuos, y con esto
concluyeron que el complejo A. armillatus refleja una diversidad sustancial oculta por la similitud
morfologica, ademads, sus datos sugirieron que han ocurrido divergencias en el grupo tanto en
la antigiiedad como mas recientemente en su historia evolutiva, las cuales han contribuido a la
generacion de esta diversidad, que fue estimada en no menos de 19 linajes divergentes, de los
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Fig. 12. Subregiones biogeograficas propuestas por Kim & ABELE (1986), en el Pacifico este. Imagen base del mapa
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cuales 11 estan ubicados en el Atlantico occidental y 8 en el Pacifico oriental, especificamente en
el istmo de Panama.

Los alféidos han sido objeto de muy pocos analisis biogeograficos, en comparacién con los
crecientes estudios filogenéticos moleculares, taxondmicos y ecoldgicos. Los trabajos que mas han
aportado al conocimiento biogeografico del grupo yacen en estudios faunisticos y taxondmicos,
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Fig. 13. Provincias y subprovincias biogeograficas de América. 1 Artica, 2 Aleutiana, 3 Oregoniana, 4 Californiana,
5 Cortés, 6 Panamica, 7 Galapagos, 8 Peruano-Chilena, 9 Magallanica, 10 Argentina, 11 Brasilefia, 12 Caribefia, 13
Texana, 14 Caroliniana, 15 Virginiana, 16 Boreal. Editado de Boschi (2000).
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Fig. 14. Sociobiologia (S), habitos de vida (L) y biogeografia (B) mapeada en el arbol resultante de la combinacion
de la morfologia + ADN de Betaeus y Betaeopsis. Para mas detalles ver ANKER & BaEeza (2012). Editado de ANKER &

Bagza (2012).
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donde a parte de otros objetivos se busca determinar areas de distribucion y/o restringir o ampliar
la distribucion conocida de las especies (CHACE 1972; CHRISTOFFERSEN 1980 a y b; 1982 a y b;
RopriGuez 1980; ABELE & Kim 1986; Kiv & ABELE 1988; ALvARES ef al. 1996; ALMEIDA 2009;
Cawmpros et al. 2010; ANKER & PacHeLLE 2014). Otros estudios donde son utilizados datos de
distribucion de alféidos para formular areas de endemismo o analisis de biogeografia tanto historica
como ecoldgica, son practicamente inexistentes. Por otra parte, algunos expertos en taxonomia,
sistematica y filogenia de Alpheidae indican que la mayoria de las especies de alféidos forman
grupos de especies cripticas (antes descritos en este texto), por lo tanto, para realizar biogeografia
historica o ecologica es necesario esclarecer la composicion de los complejos de especies (ANKER
com pers. 2017 y ALMEIDA com pers. 2017).

DIVERSIDAD DE LA FAMILIA ALPHEIDAE EN VENEZUELA'Y EL CARIBE

Los estudios sobre taxonomia de camarones (Crustacea: Decapoda: Caridea) en el Caribe y
areas adyacentes son relativamente numerosos. Los primeros estudios para la zona que abarcaron
al grupo en general (Crustacea: Decapoda) fueron realizados por Youna (1900), Ratusun (1901),
VERRILL (1922), Scumitt (1924 a y b; 1935; 1936), otros estudios relevantes, un poco mas
recientes que también abarcaron el grupo en general, fueron los de Hortnuis (1959), CHAcE (1970;
1972), CarvacHo (1979, 1982), RopriGuez (1980) y LEmaITRE (1984). Los trabajos realizados,
considerando Unicamente organismos de la familia Alpheidae en el Caribe, comenzaron con el
trabajo de CouTitre (1909); a partir de esta investigacion han sido cada vez mas las publicaciones
que contribuyen a ampliar el conocimiento de la biodiversidad (CHRISTOFFERSEN 1982a; MARTINEZ-
IGLESIAS 1991; MARTINEZ-IGLESIAS ef al. 1997; FELDER & MANNING 1997; ANKER et al. 2006b; 2012;
ANKER 2007b; 2010; 2011; entre otros) y los aspectos ecologicos de este grupo de camarones
(KnowrtoN & KELLER 1983; 1985; Durry 1992; 1993; 1996 a y b; Durry & MacponNaLD 1999;
TotH & Durry 2005; MACDONALD et al. 2006; MatHEWS 2006; HURT ef al. 2013; entre otros).

En la actualidad son conocidos para el mar Caribe unas 148 especies validas, las cuales estan
contenidas en 16 géneros (Tabla 1), de los cuales los mas diversos son Synalpheus con 61 especies
y Alpheus con 48 especies (CouTitRE 1909; CHACE 1972; MARTINEZ-IGLESIAS 1991; MARTINEZ-
IGLESIAS et al. 1997; HULTGREN et al. 2010; ANKER 2010¢-2012, 2017; ANKER ef al. 2012; ANKER &
PAcHELLE 2014; DUARTE et al. 2014; DE GrRAVE & ANKER 2017; PouriN 2018; y otros).

Respecto a Venezuela, uno de los primeros trabajos acerca de crusticeos decapodos que
incluy6 camarones en sus areas marino-costeras fue realizado por CHACE (1956), en el archipiélago
de Los Roques y la isla de La Orchila, registrando 84 especies de las cuales 24 eran camarones
(Crustacea: Decapoda), perteneciendo 17 de estos a la familia Alpheidae. Segiin RobriGuez (1986),
los estudios del grupo comenzaron a tomar auge mas de veinte afios después del trabajo de CHACE
(1956), con la realizacion de trabajos enfocados en aspectos taxonémicos como los elaborados
por RopriGuez (1980), quien efectiio una revision de los decapodos de Venezuela, indicando 15
familias de camarones (Crustacea: Decapoda), donde los Alpheidae estuvieron representados por
8 géneros y 27 especies. GRAHAL & LauGHLIN (1984) estudiaron los decapodos asociados a los
corales del género Acropora OkEN, 1815, del archipi¢lago de Los Roques citando 14 especies de
carideos y dentro de estos, 7 especies de alféidos. KnowLton & KELLER (1985) describieron las
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especies Alpheus polystictus y A. roquensis con base en material proveniente del archipi¢lago Los
Roques. Estos y otros trabajos de inventario de decapodos en general (e.g. Morao 1983; SoLER
1984; Maza 1986; HERNANDEZ et al. 1999; Lira 2004; TacLIAFICO et al. 2005; HERNANDEZ-AVILA et
al. 2007; VEra 2016) o de camarones en particular (e.g. RopriGUEZ 1986; MARQUEZ 1988; VERA-
CariPE & LirA 2019), permiten sefialar la presencia de cerca de 190 especies de camarones en
Venezuela (tanto en la costa caribefia, como atlantica) de las cuales 79 pertenecen a la familia
Alpheidae (Tablal), las cuales estdn contenidas en 11 géneros (Coutitre 1909; HortHuts 1973a;
RobpriGuEZ 1980; RobRriGUEZ 1986; BLANCO-RAMBLA ef al. 1992; LoPEz 1992; RODRIGUEZ & SUAREZ
2003; Lira 2004; ANKER ef al. 2006b; ANKER 2007b; HERNANDEZ-AVILA et al. 2007; VERA-CARIPE
et al. 2012; 2015; VErRA 2016; ANKER & VERA-CARIPE 2016; LiRa & VERA-CARIPE 2016; LOPEZ-
SANCHEZ & RODRIGUEZ 2019; LOPEZ-SANCHEZ et al. 2020; entre otros).

Respecto a la diversidad de crustaceos decapodos caribefios y venezolanos, RODRIGUEZ &
SuArez (2003) sefialan que cualquier consideracion que deba hacerse acerca de la diversidad de
este grupo, debe tomar en cuenta los vacios de informacidn existentes, debido a la insuficiencia de
estudios taxondmicos acerca de especies de habitat particulares (e.g. galerias infaunales, litorales
marinos y estuarinos, sobre corales blandos, sobre equinodermos, entre otros) y de aguas profundas.

Tabla 1. Géneros y especies de los Alpheidae registrados hasta la fecha para Venezuela y el Caribe.

Nro. De especies

Numero Géneros Venezuela Caribe
1 Alpheopsis 2 4
2 Alpheus 36 48
3 Athanas 1 1
4 Automate 3 3
5 Bermudacaris 0 1
6 Fenneralpheus 1 2
7 Leptalpheus 5 6
8 Leslibetaeus 0 1
9 Metalpheus 1 1

10 Mohocaris 1 0
11 Parabetaeus 1 1
12 Prionalpheus 0 1
13 Pseudalpheopsis 0 1
14 Salmoneus 4 12
15 Synalpheus 24 61
16 Triacanthoneus 0 4
17 Yagerocaris 0 1

TOTAL 79 148
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Los camarones alféidos no son ajenos a esta situacion, y ha de esperarse que un incremento en
los estudios en tales habitat resulte en un incremento en el nimero de especies reportadas para
una localidad, asi como en el nimero de especies nuevas para la ciencia, tal como lo demuestran
los crecientes hallazgos de camarones alféidos infaunales, que suelen ser capturados con bombas
yabby (e.g. BLANCO-RAMBLA et al. 1992; Lira 2004; ANKER ef al. 2006b; ANKER 2007b, 2010, 2011;
VERA-CARIPE et al. 2015).
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