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RESUMO

Costa, Amanda 2022. Reversao sexual em peixes Acanthomorpha: distribui¢ao espacial e
relacional entre as comunidades. Dissertagdo de Mestrado em Ecologia, Conservagao e
Biodiversidade. UFU. Uberlandia-MG. (81) p.

Pensar em sexo e seus tracos fenotipicos associados como algo estatico, invariavel, ¢ uma
mentalidade obsoleta e incoerente com a dinamica evolutiva envolvendo origens e
convergéncias do hermafroditismo e reversdo sexual entre os vertebrados. O hermafroditismo
estd associado a fatores genéticos e/ou respostas aos estimulos ambientais e sociais, onde a
expressao sexual fenotipica ocorre por vias sincronas ou sequenciais. As reversoes sexuais sao
classificadas como protoginicas, protandricas ou bidirecionais seriais. Entre os vertebrados, os
peixes teleosteos (clado Actinopterygii) sao o tinico grupo a apresentar a reversao sexual como
estratégia evolutiva com multiplas origens independentes e convergéncias. Uma linhagem mais
inclusiva e diversa dentro de Teleostei ¢ definida pela linhagem Acanthomorpha, que apresenta
a maior diversidade de estratégias sexuais entre os vertebrados, incluindo complexos
mecanismos de reversao sexual entre os peixes hermafroditas. Este estudo revisa a literatura e
explora a distribui¢do espacial global de peixes 6sseos hermafroditas alocados no especioso
clado Acanthomorpha apresentando hermafroditismo sincrono ou sequencial em ambientes
marinhos e dulcicolas. O propo6sito foi investigar padrdes sobre evolugao sexual em vertebrados
e a possivel influéncia dos reinos biogeograficos na estruturagdo das comunidades de
hermafroditas. Uma revisao bibliografica foi conduzida para obter as informagdes necessarias
sobre as espécies hermafroditas de Acanthomorpha, incluindo: a diversidade de espécies
validas, estratégias de reversdes sexuais e distribui¢des geograficas em reinos biogeograficos
marinhos ¢ dulcicolas. As informacdes coletadas foram extraidas da literatura através da busca
por artigos, livros e catalogos de museus. As distribuicdes geograficas das espécies foram
inferidas através de dados obtidos de repositorios de metadados disponiveis online. Em posse
dos dados, investigou-se a estruturacdo espacial das comunidades de acantomorfos
hermafroditas utilizando a metodologia de metwork (redes de conexdes) com diferentes
algoritmos de clusterizacdo. Foi elaborada uma lista com 223 espécies hermafroditas, sendo
213 marinhas e 10 dulcicolas. Destas espécies, 26 sdo hermafroditas sincronos e 197
sequenciais. Entre os hermafroditas sequenciais, 151 sdo protoginicas, 28 protandricas e 18
bidirecionais seriais. Os acantomorfos hermafroditas estdo distribuidos pelo planeta ocorrendo
em todos os reinos biogeograficos, exceto na América Subartica. Eles sdo mais diversos em
regides marinhas tropicais, com extraordinaria presenga em mares rasos com recifes de corais
do Oceano Indico (i.e., regides Indo-Malaia e Australasia). Existe uma estruturagio espacial
das comunidades de peixes hermafroditas habitando diferentes reinos biogeograficos,
entretanto o numero de comunidades depende do algoritmo escolhido. Comum entre os dois
algoritmos utilizados ¢ a existéncia de uma comunidade nas Américas e outra distribuida nos
reinos do sul da Eurasia, Eurdsia Central e Oriental, Afrotrépicos, Indomalia e Oceania. A
diversidade de acantomorfos hermafroditas na Antartica € baixa (ex. 1 espécies), portanto, ndo
ha uma hipotese viavel sobre a estruturacdo espacial nesta regido do planeta. Dependendo do
algoritmo de clusterizagdo, as comunidades de acantomorfos hermafroditas dos mares
nordicos, como aquelas presentes nos reinos da Eurasia Ocidental e Eurasia Subartica, formam
comunidades independentes ou agrupam com reinos localizados a leste do planeta. Este ¢ o
primeiro estudo a organizar, sistematicamente, uma lista compreensiva de peixes acantomorfos
hermafroditas, suas estratégias sexuais e distribui¢des geograficas em regides biogeograficas
do planeta.

Palavras-chave: Reversao sexual; Network; Reinos biogeograficos.



ABSTRACT

Costa, Amanda 2022. Sex change in Acanthomorpha fish: spatial and relational distribution
among communities. MSc. thesis. UFU. Uberlandia-MG. (81) p.
f

To think of sex and its associated phenotypic traits as something static, invariant, is an obsolete
mentality and incoherent with the evolutionary scenarios that point to multiple origins and
convergences of hermaphroditism and sexual reversal among vertebrates. Hermaphroditism is
associated with genetic factors and responses to environmental and social stimuli, where
phenotypic sexual expression occurs through synchronous or sequential pathways. Sex
reversals are classified as protogynous, protandrous or bidirectional. Among vertebrates, the
teleost fish (clade Actinopterygii) are the only group to present sex reversal as an evolutionary
strategy with multiple independent origins and convergences. A more inclusive and diverse
lineage within Teleostei is defined by the clade Acanthomorpha, who has the greatest diversity
of sexual strategies, including the most complex sex reversal mechanisms among
hermaphroditic fish. This study reviews the literature and explores the global spatial
distribution of hermaphroditic bony fish allocated in the specious clade Acanthomorpha with
synchronous or sequential sex reversals in marine and freshwater environments. The purpose
was to compile information on hermaphroditic fish, their most frequent modes of sex reversal
and their respective global geographic distributions to investigate general patterns of sexual
evolution in vertebrates and the biogeographic regions that exert extraordinary influences on
the structuring of hermaphrodite communities. A literature review was performated to obtain
the necessary information about the hermaphroditic species in Acanthomorpha, including: the
diversity of valid species, sex reversal strategies and geographic distributions in marine and
freshwater biogeographic regions. All information collected was extracted from the literature
by searching articles, books and museum catalogs. The geographic distributions of the species
were inferred through datasets obtained from metadata repositories available online. In
possession of such cleaned dataset, the spatial structuring of communities of hermaphrodite
acanthomorphs was investigated using network theory with two different clustering algorithms.
As a result, an extensive list was prepared with 223 hermaphroditic species, being 213 marine
and 10 freshwater. Of these species, 26 are synchronous hermaphrodites and 197 are sequential
hermaphrodites. Among sequential hermaphrodites, 151 are protogynous, 28 are protandrous,
and 18 are serial bidirectional. Hermaphrodite acanthomorphs are widely distributed around
the planet, occurring in all biogeographic realms, except Subarctic America. They are most
diverse in tropic marine regions, with an extraordinary presence in shallow seas with coral reefs
in the Indian Ocean (i.e., Indo-Malay and Australasian regions). There is a spatial structuring
of hermaphroditic fish communities inhabiting different biogeographic realms, however the
number of communities depends on the chosen algorithm. Common between the two
algorithms is the existence of a community in the Americas and another distributed in the
southern Eurasia, Central and Eastern Eurasia, Afrotropics, Indomalia and Oceania. The
diversity of hermaphrodite acanthomorphs in Antarctica is low (e.g., 1 species), so there is no
viable hypothesis on the spatial structuring in this region. Depending on the clustering
algorithm, communities of hermaphroditic acanthomorphs of the Nordic seas, such as those
present in the realms of Western Eurasia and Subarctic Eurasia, form independent communities
or cluster with kingdoms located to the east of the planet.

Keywords: Sex change; Network; Biogeographical Realms.



1. INTRODUCAO

O hermafroditismo e as reversdes sexuais permaneceram como uma curiosidade na
zoologia até meados de 1960, quando os pesquisadores Reinboth (1962) e Atz (1964)
estabeleceram a incidéncia filogenética generalizada do hermafroditismo como um padrao
sexual normal (de Mitcheson & Liu, 2008). Durante as décadas de 1970 e 1980 o interesse no
significado adaptativo do hermafroditismo foi estimulado pelos trabalhos de diversos
pesquisadores que se debrucaram sobre esta tematica com afinco (Reinboth, 1970; Smith,
1975; Warner, 1975, 1978, 1988; Lepori, 1980; Policansky, 1982; Shapiro, 1984, 1988). A
descoberta da influéncia de fatores sociais exdgenos, na expressdo de mudanga sexual na fase
adulta, tais como posi¢des na estrutura social e questoes de pareamento sexual, alimentou mais
o interesse pelo assunto (Fishelson, 1970; Robertson, 1972; Fricke & Fricke, 1977; Moyer &
Nakazono, 1978; Shapiro, 1980, 1981; Cole, 1983; Ross & Merriner, 1983; Cole & Robertson,
1988). Com o crescente numero de descobertas sobre a plasticidade desses fendmenos nos
ultimos anos (ex. Lamm et al., 2015; Liu et al., 2017; Nakamura et al., 2022), o
hermafroditismo e a reversdo sexual deixaram de ser completamente negligenciados e
constituem um objeto para a compreensao da origem e evolugdo sexual entre os organismos,
principalmente entre os vertebrados (de Mitcheson & Liu, 2008).

O hermafroditismo pode assumir uma variedade de formas. O hermafroditismo
simultaneo (ou sincronico) € caracterizado pela presenga de ambas as fungdes reprodutivas no
mesmo individuo simultaneamente, com goénadas contendo ovarios e testiculos maduros
(Ghiselin, 1969). Alternativamente, no hermafroditismo sequencial, os individuos mudam de
um sexo para o outro durante a vida adulta, comumente estimulados por fatores sociais
exogenos (Policansky, 1982). No hermafroditismo sequencial hé todas as possibilidades de

reversao sexual. Na reversao protandrica, algumas espécies alteram seu sexo de masculino para



feminino ao longo da vida adulta (ex. Amphiprion ocellaris — Peixe-palhago, Acanthopagrus
berda - Pagre — Figura 1A-B). Outras espécies realizam a reversdao sexual protoginica, onde
algumas espécies trocam o sexo feminino para masculino (ex. Thalassoma lunare — Bodido
Lua— Figura 1C). H4 também a reversdo sexual bidirecional, onde as mudancas sexuais
ocorrem em ambas as dire¢des e varias vezes durante a vida reprodutiva (ex. Pseudochromis
aldabraensis — Neon Arabian Dottyback — Figura 1D). Embora a reversao bidirecional seja
aparentemente mais vantajosa evolutivamente, ela ¢ a menos comum entre os vertebrados

(Gemmell et al., 2019).

Figura 1 — Diversidade fenotipica dos peixes hermafroditas simultaneos e sequenciais. A)
Amphiprion ocellaris (nome popular: Peixe-Palhaco — crédito: FishBase, Randall, J.E). B)
Acanthopagrus berda (nome popular: Pagre — crédito: FishBase, Field, R.). C) Thalassoma
lunare (nome popular: Bodido Lua — crédito: FishBase, Greenfield, J.). D) Pseudochromis

aldabraensis (sem nome popular em portugués — crédito: FishBase, Randall, J.E).



Essas mudangas sexuais podem ser induzidas por mudangas na estrutura social, alcance
de uma idade ou tamanho critico, ou expressas repetidamente em resposta a potenciais
beneficios reprodutivos (Munday et al., 2006). Teorias que debatem o surgimento e as
vantagens evolutivas da reversao sexual incluem a teoria de alocagao de sexo (Charnov, 2020)
e 0 modelo de vantagem por tamanho — Size-Advantage Model — SAM (Ghiselin, 1969;
Warner, 1975), que postula que os individuos mudam de sexo quando o valor reprodutivo de
funcionar como o sexo oposto excede o do sexo atual (Warner, 1988). Além disso uma gama
de fatores bidticos e abidticos, como temperatura, mudangas sociais, pH, hipoxia, densidade
relativa, patogenos etc., foram relatados como indicadores ambientais para reversdo sexual
ambiental (Devlin & Nagahama, 2002; Stelkens & Wedekind, 2010). Destes, a temperatura da
agua e os fatores sociais foram os mais estudados (Warner, 1984; Ospina-Alvarez & Piferrer,
2008; Godwin, 2009; Kato et al., 2011; Ribas et al., 2017).

As espécies que ndo apresentam reversao sexual ou hermafroditismo sdo chamadas
gonocoristas, onde independentemente da morfologia gonadal os individuos se reproduzem
exclusivamente como macho ou fémea em todo seu ciclo de vida adulta. Tal padrdo ¢ o mais
generalizado entre os vertebrados, incluindo nos peixes 6sseos (Gemmell et al., 2019). Mesmo
nessas espécies, o sexo pode ser determinado por uma gama de fatores além dos genéticos,
como fatores ambientais tais como temperatura, pH, condi¢do social e salinidade (Baroiller et
al., 2009; Devlin & Nagahama, 2002; Frisch, 2004). Essas diferentes estratégias podem ser
unificadas através do principio de que os individuos mudam de sexo quando isso leva ao
aumento do valor adaptativo. Essa ideia estd vinculada a sele¢do natural, onde um fendtipo
adaptativo aumenta a chance de sobrevivéncia e, consequentemente, reprodu¢ado e fixagao da

caracteristica nos descendentes (Darwin & Huxley, 1859).



Conhecer e reconhecer essa variabilidade de estratégias contribui para o aumento da
objetividade na pesquisa evolutiva. Pensar em sexo biologico e tragos associados a um
determinado sexo como algo necessariamente estatico, pode ser uma mentalidade comum
mesmo entre pesquisadores bidlogos e ecodlogos, mas nao reflete o status atual da teoria
evolutiva sobre a determinacao do sexo e dimorfismo sexual (Capel, 2017). Portanto, as nogdes
engessadas sobre sexualidade podem levar a inferéncias equivocadas em estudos de ecologia
(Ah-King & Nylin, 2010). E preciso reconhecer que, em uma perspectiva evolutiva, o sexo
pode ser visto como uma norma de reagdao, com os atributos sexuais sendo uma caracteristica
fenotipicamente plastica. Assim evita-se vieses analiticos e interpretagdes enviesadas nos
estudos ecoldgicos e macroecologicos que permeiam esses temas.

Entre os vertebrados, a Unica linhagem a realizar reversdes sexuais sdo 0S peixes
actinopterigeos (i.e., peixes 0sseos). A classe Actinopterygii inclui os peixes radiados (ou
lepidotriquias), com esqueleto calcificado e aberturas branquiais recobertas pelo osso
opercular. Esse ¢ um grupo monofilético composto por mais de 27 mil espécies que dominam
todos os ambientes aquaticos. Entre os actinopterigeos, reversoes sexuais bem documentadas
ocorrem em pelo menos 27 familias alocadas por nove ordens, o que sugere multiplas origens
(Mank, 2006; Devlin & Nagahama, 2002; de Mitcheson & Liu, 2008). Além deste
surpreendente elevado nimero de casos, observa-se também uma alta variedade de formas
incluindo hermafroditismo simultdneo, protoginia, protandria, bidirecional (Munday et al.,
2006).

Actinopterygii esta dividido em quatro linhagens principais: Cladistia, Chondrostei,
Holostei e Teleostei, este tltimo com mais de 26 mil espécies amplamente distribuidas nos
ambientes marinhos e dulcicolas do planeta, representando o equivalente a 96% de todos os
peixes Osseos viventes. Em Teleostei, o clado mais diverso ¢ Acanthomorpha abrigando quase

um ter¢o da diversidade de vertebrados modernos. Seu arranjo monofilético € composto por



espécies com espinhos ocos nos raios das nadadeiras dorsais e anais. A grande maioria das
espécies que realizam reversao sexual estdo incluidas neste grupo (Erisman et al., 2013).

Os acantomorfas ocupam varios habitats, desde recifes de corais tropicais até aguas
geladas ao redor da Antartida (Near et al., 2013). Este grupo apresenta alta diversidade
morfologica, assumindo planos corporais diversos como, por exemplo, achatados dorso-
ventralmente (ex. Pleuronectiformes - linguados), fusiformes (ex. Acanthuriformes - corvina),
globular (ex. Tetraodontiformes - baiacus), anguilliformes (ex. Scombriformes - peixes-
espada), entre muitos outros (Stiassny et al., 2004). H4 uma enorme variacdo de tamanhos
corporais que variam desde os menores entre todos os vertebrados como o Schindleria
brevipinguis (Watson & Walker, 2004) até os maiores peixes 0sseos como Mola alexandrini
(Helfman et al., 2009). Além disso, os acantomorfos incluem algumas das espécies de peixes
importantes economicamente, como bacalhau (ex. Gadus morhua), atum (ex. Thunnus
alalung), esganacho (ex. Culaea inconstans) e muitos ciclideos (ex. Tucunaré - Cichla
ocellaris; Tilapia - Oreochromis niloticus).

A resolugdo das relagdes filogenéticas entre acantomorfos, particularmente em
Percomorpha, grupo mais rico em espécies, tem se mostrado entre os problemas mais
incomodos para resolver a classificagdo dos vertebrados aquaticos (Stiassny et al., 2004;
Friedman, 2010; Johnson & Patterson, 1993). A alta diversidade de espécies e, em particular,
a variagdo fenotipica dos grupos, tém representado um desafio complexo para investigar
relacdes evolutivas utilizando homologias morfologicas (Alfaro et al., 2009; Santini et al.,
2009). Com o adjunto da filogenética molecular, houve um aumento significativo no
entendimento dessas relacdes. Entretanto, esses estudos usando conjuntos de dados
moleculares oferecem perspectivas muito distintas até das convencionais hipdteses obtidas por

dados morfolégicos (Wainwright et al., 2012; Miya et al, 2005; Li et al., 2009; Smith &



Wheeler, 2006). Apesar dos avangos, a taxonomia e relagdes evolutivas dos acantomorfos
contém lacunas a serem preenchidas por estudos futuros.

Ordens taxondmicas em que o hermafroditismo foi documentado estdo amplamente
espalhadas pela filogenia de peixes teledsteos. A maioria dessas ordens e familias sdo
polimorficas em relagdao ao padrdao de alocagdo sexual, com taxons hermafroditas embutidos
dentro de clados majoritariamente gonocoristicos (de Mitcheson & Liu, 2008). O
hermafroditismo existente em peixes teledsteos €, portanto, uma condicao polifilética, que é
derivada em relagdo ao gonocorismo evoluindo repetidamente e independentemente entre e
dentro de varios grupos de peixes (Smith, 1975). Portanto, dado todas essas caracteristicas, os
peixes constituem um modelo para investigar a origem e os mecanismos que levam a
convergéncia do hermafroditismo e as reversdes sexuais nos vertebrados. Embora numerosos
trabalhos tenham sido realizados (Capel, 2017; Liu et al., 2017; Todd et al., 2018; DeFalco &
Capel, 2009), possibilitando um maior conhecimento das caracteristicas fisioldgicas,
comportamentais e até evolutivas envolvidas nesses processos, poucos sao os estudos
relacionando hermafroditismo com a distribuicao e estruturacao espacial entre comunidades.

Dada a escassez de informacdes sobre peixes hermafroditas e considerando que as
espécies transexuais estdo distribuidas por diversas linhagens e por todo o planeta, € necessario
investigar suas distribuigdes geograficas para detectar padrdes generalizados que possam
auxiliar na preservacdo e conservagdo dessas espécies. Informagdes sobre as distribui¢cdes das
espécies de Acanthomorpha s3o ainda pouco precisas. De modo geral, sabe-se que os
acantomorfos hermafroditas estdo presentes em todos os habitats aquaticos marinhos e
dulcicolas, mais comumente em dguas quentes de oceanos rasos tropicais. A maior diversidade
de espécies hermafroditas dulcicolas encontra-se na regido neotropical, enquanto as marinhas
estdo mais frequentemente distribuidas nas regides Indomalasica e Australasia (Figura 2). Até

o momento, ¢ inexistente o conhecimento sistematizado das distribui¢des geograficas e



estruturagao espacial de acantomorfos transexuais particionado pelos seus respectivos modos
de reversao sexual.

Uma das maneiras de investigar as distribui¢des espaciais ¢ categorizando coordenadas
geograficas em areas espacialmente discretas como, por exemplo, os reinos biogeograficos.
Reinos biogeograficos constituem a divisdo mais ampla da superficie terrestre da Terra dentro
da qual grupos de organismos compartilham uma histéria evolutiva comum (Olson et al.,
2001). Os atuais reinos foram delimitados com contribuigdes de centenas de cientistas,
especialistas em conservacgao e gedgrafos. Por definicdo, reinos representam agrupamentos de
biorregides, que compartilham atributos semelhantes e, portanto, em uma perspectiva de
conservagdo, podem ser considerados em conjunto (Dinerstein et al., 2017; Spalding et al.,
2007). Existem 185 biorregides no planeta, as quais foram organizadas em 14 reinos

biogeograficos do mundo (One Earth, 2020 — www.oneearth.org). Esses reinos correspondem

aproximadamente aos continentes da Terra e integram em conjunto os tipos principais de
ecorregioes (ex. terrestre, marinha e dulcicola) em um sistema coeso e comparativo entre

diferentes organismos.


http://www.oneearth.org/

Figura 2 — Distribuicdo geografica global dos peixes acantomorfos hermafroditas. O padrdo geral reflete alta riqueza de espécies em regides

tropicais com mares mais rasos e quentes, particularmente nas regides Indomaldsica e Australasia.




2. OBJETIVO

Com o reconhecimento crescente da comunidade cientifica sobre a relevancia dos
peixes hermafroditas, muitos pesquisadores t€ém se esforcado para responder as perguntas:
quando, como e por que as espécies mudam de sexo. No entanto, existem pouquissimos
trabalhos, quase todos desatualizados, que busquem responder questdes gerais
macroecologicas utilizando informacdes atualizadas sobre espécies hermafroditas, seus
principais meios de reversao sexuais, e onde elas estao espacialmente distribuidas pelo planeta.
O proposito deste estudo ¢ compilar extensivamente informagdes disponiveis sobre a
taxonomia das espécies hermafroditas no clado Acanthomorpha, seus modos mais frequentes
de reversdo sexual e suas respectivas distribuigdes geograficas, visando investigar padroes
gerais sobre evolucao sexual em vertebrados e a possivel influéncia dos reinos biogeograficos
na estruturagdo das comunidades de peixes hermafroditas. Robustecer o atual conhecimento
sobre reversdes sexuais possibilitard inferéncias mais assertivas e acuradas sobre esse
fendmeno intrigante e pouco compreendido, contribuindo assim para estratégias de

valorizacdo, preservagdo e conservacao dessas espécies.

3. METODOLOGIA

3.1. Lista de espécies hermafroditas

A lista de acantomorfos hermafroditas e transexuais foi elaborada através de uma
extensa revisao bibliografica, incluindo informacdes disponiveis em artigos, livros, guias de
identificacdo, entre outros. Para cada espécie foram anotados o nome cientifico e a classificagao
vigente. Taxonomia ¢ uma ciéncia dindmica com atualizagdes frequentes nas classificagcdes

biologicas. Portanto, verificou-se no Eschmeyer Catalog of Fishes (Fricke et al., 2018) o status
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atual das espécies, eliminando sindnimos e atualizando as familias que sofreram alteragdes
posteriores as referéncias pesquisadas. A lista de espécies hermafroditas estd disponivel no

Anexo 1.

3.2. Habitat e reversoes sexuais

A lista de espécies hermafroditas foi complementada com informagdes sobre habitat
(i.e., marinho e dulcicolas) e seus modos de reversdo sexual como sincrono e sequencial, este
ultimo subdividido em protandrica, protoginica e bidirecional. Espécies estuarinas ou
adaptadas a ambos os habitats (ex. Acanthopagrus berda, Acanthopagrus latus) foram
codificadas duas vezes, uma para o marinho e outra para o dulcicola. Tal estratégia, além de
minimizar possiveis vieses por baixa amostragem (ex. estuarinos), ndo gera impactos nas
inferéncias analiticas baseadas em frequéncias. Mais informag¢des sobre habitat estdo
disponiveis no Anexo I. Dados sobre hermafroditismo sincronico e modos de reversao sexual
sequencial foram compilados utilizando artigos especializados. Em situagdes divergentes onde
dois ou mais artigos apresentaram informagdes conflitantes sobre modos de reversdo sexual,
adotou-se a informacao mais atual publicada em revista especializada. Os registros sobre o
hermafroditismo foram codificados em linguagem binaria através de uma matriz de presenca-
auséncia; i.e., 0 representando auséncia e 1 representando presenga. Casos em que uma espécie
apresentou mais de um possivel modo de reversdo sexual, ambos foram codificados como
presenca. Mais informagdes sobre modos de hermafroditismos em peixes Acanthomorpha

estdo disponiveis no Anexo II.

3.3. Regioes biogeogrdficas

Dados sobre as distribuicdes geograficas de acantomorfos hermafroditas foram

coletados da plataforma FishBase (Froese & Pauly, 2023). Baseado em suas distribui¢des, as
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espécies foram classificadas entre os 14 reinos biogeograficos delimitados no Projeto One

Earth 2020 (www.oneearth.org). A Figura 3 ilustra os 14 reinos biogeograficos considerados

neste estudo.
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Figura 3 — Delimitacdo dos reinos biogeograficos da Terra com 14 divisdes macrorregionais
com elevada similaridade biologica. Crédito: Karl Burkart, One Earth Project

(www.oneearth.org).

Cada espécie foi codificada como presente em um dos respectivos reinos
biogeograficos baseado na densidade de pontos de ocorréncia. Ou seja, coordenadas
geograficas isoladas em regides ndo adjacentes foram excluidas durante as codificacdes. Tais
pontos representam, provavelmente, erros de identificagdo de espécies ou a localizacdo da
cole¢do cientifica em que o exemplar estd depositado. Além disso, realizou-se uma dupla
checagem das informacdes geograficas com as distribuicdes das espécies indicadas no
Eschmeyer Catalog of Fishes (Fricke et al., 2018). Informacdes de distribuicdo obtidas nesses
catdlogos estdo disponiveis no Anexo I. Dados que mesmo apds a checagem ainda

apresentavam discrepancias foram verificados em outras fontes bibliograficas como as


http://www.oneearth.org/
http://www.oneearth.org/
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descrigcdes originais das espécies em questdo. Mais informagdes sobre as distribui¢des

geograficas nos 14 reinos biogeograficos estao disponiveis no Anexo III.

3.4. Estatistica descritiva

O conjunto de informagdes compiladas foi sumarizado através de estatistica descritiva.
Nessas analises buscou-se compendiar frequéncias de espécies habitando ambientes marinhos
e dulcicolas, os modos mais comuns de hermafroditismo (i.e., sincronico versus sequencial),
assim como as reversdes sexuais. Também se verificou as frequéncias de peixes hermafroditas
entre os reinos e os modos de reversdes sexuais particionado por regido biogeografica. Todos
os graficos foram gerados no programa R utilizando os pacotes ggplot2 (Goémez-Rubio, 2017)
e leaflet (Cheng et al., 2022). Quando necessario, os mapas utilizam informagdes sobre pontos

centroides dos reinos biogeograficos.

3.5. Detecgao de comunidades hermafroditas

A deteccdo de comunidades de peixes hermafroditas foi realizada utilizando a abordagem de
redes geoespaciais (em inglés Geospatial Network). Segundo essa abordagem, uma rede
apresenta uma estrutura quando € possivel atribuir vértices com espécies compartilhadas a
agrupamentos Unicos; i.e., dentro de cada conjunto de vértices, as conexdes entre as espécies
sdo mais densamente interconectadas do que as conexdes entre diferentes conjuntos de
vértices. A detec¢do de comunidades bioldgicas € util pois auxilia na identifica¢do de
subunidades funcionais e padrdes geoespaciais gerais.

Dois métodos distintos foram aplicados para a deteccdo das comunidades. O Fast-
greedy (Clauset et al., 2004) ¢ um método baseado em modularidade. Ele funciona tentando
construir comunidades cada vez maiores adicionando vértices a cada comunidade um por um

e avaliando a pontuagdo de modularidade em cada etapa. A pontuagdo de modularidade ¢ um
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indice de como as arestas interconectadas estdo dentro versus entre as comunidades. O segundo
método utilizado foi o Edge-Betweenness (Girvan & Newman, 2002), que divide a rede em
pedacos cada vez menores, encontrando arestas que percebe como ‘pontes' entre as
comunidades. Ambas as metodologias disponibilizam informag¢des sobre o numero de
comunidades existentes e quais vértices (i.e., reinos biogeograficos) estdo alocados em qual
comunidade. Todas as analises foram conduzidas no programa R utilizando o pacote igraph

(Csardi, 2013)

4. RESULTADO

4.1. Lista de espécies hermafroditas, habitat e reversoes sexuais

A revisdo da literatura dos acantomorfas hermafroditas resultou em um compilado de
223 espécies validas distribuidas em 9 ordens e 23 familias. Aproximadamente 50% (112) das
espécies estdao alocadas em 3 familias, sendo Labridae, Serranidaec e Sparidae as mais
especiosas, respectivamente (Tabela 1). A vasta maioria das espécies € marinha, independente
se sao hermafroditas sincronas ou sequenciais (Figura 4). Em Acanthomorpha, espécies com
hermafroditismo sequencial sdo mais comuns que aquelas com hermafroditismo sincrono

(Figura 5). Entre os meios de reversdo sexual, protoginia ¢ o mais frequente com

aproximadamente 73% (ou 151 espécies.) dos casos (Figura 5).

Tabela 1 — Mais diversas familias de peixes acantomofos hermafroditas. O N indica o nimero
de espécies e porcentagem (%), a propor¢ao relativa de espécies por familia. Note que as trés
mais especiosas familias de acantomorfas hermafroditas somam aproximadamente 50% das

espécies.

Familia N %




Labridae
Serranidae
Sparidae
Scaridae
Anthiadidae
Epinephelidae
Pomacentridae
Pomacanthidae
Gobiidae
Lethrinidae
Cirrhitidae
Platycephalidae
Synbranchidae
Pseudochromidae
Nemipteridae
Scorpaenidae
Centropomidae
Cepolidae
Cichlidae
Grammistidae
Latidae
Rivulidae

Trichonotidae

56
28
25
20
15
14
12
10

NN W A N N

25.11
12.56
11.21
8.97
6.73
6.28
5.38
4.48
4.04
3.59
1.79
1.79
1.79
1.35
0.90
0.90
0.45
0.45
0.45
0.45
0.45
0.45
0.45

14
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Dulcicolas

0.00/1.00

0.75 0.25

96%

Marinhos

0.50

Figura 4 — Frequéncia relativa de peixes acantomorfos hermafroditas em ambientes marinhos

e dulcicolas. N =223 espécies, sendo 213 marinhas e 10 dulcicolas.

A 0.00/1.00 B 0.00/1.00

Bidirecional

8.4%

Proténdrico

18.2%
0.75 0.25 0.75 0.25
87% 73.4%
Sequencial Protoginico
0.50 0.50

Figura 5 — Frequéncia relativa de peixes acantomorfos hermafroditas simultaneos e
sequenciais. A) Em Acanthomorpha, o hermafroditismo sequencial ¢ mais frequente que

sincrono. B) Entre as espécies sequenciais, a reversdo sexual protoginica ¢ mais comum,
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seguida da protandrica e bidirecional. N =223 espécies, sendo com hermafroditismo sequencial

197 e 26 sincrono. Dos sequenciais, 151 sao protoginia, 28 protandrica e 18 bidirecional.

4.2. Hermafroditismo e reinos biogeogrdficos

Dados de distribuicdo geografica revelaram que os acantomorfas hermafroditas estdo
presentes em todos os reinos biogeograficos, exceto na América Subartica (Figura 2). Em geral,
observa-se que eles sao mais comuns em aguas oceanicas tropicais, especialmente no oceano
Indico junto as regides das Américas, Indo-Malaia e Australasia (Figura 6). A menor riqueza
de espécies estd na regido Antartica (i.e., 1 espécie), seguida pelas regides localizadas nos
oceanos noérdicos; ou seja, mares caracterizados por aguas mais frias (Figura 6). Particionando
as distribuigdes geograficas das espécies entre hermafroditismo sincrono e sequencial, observa-
se uma interessante diferenca de padrio geral, onde a maior riqueza de espécies sincronas
ocorre nas Américas enquanto a espécies sequenciais nas regides Indo-Malaia e Australasia
(Figura 7). Quanto a reversao sexual, ndo existe um padrao evidente entre diferentes modos e
regioes biogeograficas, exceto pela reversao bidirecional ausente na América do Sul e a espécie

protandrica na Antartica (Tabela 2 e Figura 8).
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Figura 6 — Diversidade global de peixes acantomorfos hermafroditas nos 14 reinos
biogeograficos. Tamanho dos circulos representa a riqueza proporcional de hermafroditismo

por regiao.
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Figura 7 - Diversidade de peixes acantomorfos nos 14 reinos biogeograficos particionados por
hermafroditas sincronos e sequenciais. A) Diversidade de hermafroditas sincronos ilustrando
maior riqueza relativa de peixes nas Américas do Sul, Central e Norte. B) Diversidade de

acantomorfos hermafroditas sequenciais ilustrando maior riqueza relativa de peixes nas regides
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Indo-Malaia e Australasia. De modo geral, espécies com reversdes sexuais (i.e., sequenciais)
estdo distribuidas mais homogeneamente pelo planeta. Tamanho dos circulos representa a

riqueza proporcional de hermafroditismo por regido.

Tabela 2 — Diversidade de acantomorfos sequenciais nos 14 reinos biogeograficos

particionados pelo modo de reversao sexual.

Protindrico (%) Protoginico (%) Bidirecional (%)
América Subdrtica 0,0 0,0 0,0
América do Norte 3,6 10,8 6,1
América Central 29 10,6 8.5
América do Sul 2.9 8.5 49
Eurdsia Subdartica 0,7 0.5 0,0
Eurasia Ocidental 12,4 34 0,0
Eurésia Central 3.6 7,0 49
Eurésia Oriental 44 5,1 9.8
Sul da Eurasia 10,2 10,3 9.8
Afrotropicos 153 104 98
Indomaldia 19,7 11,1 183
Australasia 16,1 12,1 13,4
Ocedania 8,0 10,1 14,6
Antirtica 0,0 02 0,0
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Figura 8 - Diversidade de acantomorfos sequenciais nos 14 reinos biogeograficos
particionados pelo modo de reversdo sexual. Tamanho dos circulos representa a riqueza

proporcional de hermafroditismo por regido.
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4.3. Deteccao de comunidades hermafroditas

As comunidades detectadas utilizando o algoritmo Fast-greedy apresentaram
similaridades e discrepancias em relagdo as comunidades detectadas utilizando o algoritmo
Edge-betweenness (Figura 9 -10). Entre as similaridades esta a detec¢do de comunidades nas
Américas e em aguas tropicas nos reinos do sul da Eurdsia, Eurdsia Central e Oriental,
Afrotropicos, Indomalia e Oceania (Figura 9-10).

Quando se utiliza o algoritmo Fast-greedy, duas comunidades foram reveladas, sendo
uma composta pelos reinos das Américas do Sul, Central e Norte e outro pelos reinos

localizados a leste do planeta (Figura 9).

Figura 9 — Duas comunidades de peixes hermafroditas detectadas com o algoritmo Fast-
Greedy. As linhas representam o compartilhamento de espécies entre as regides. As diferentes

cores indicam o numero de comunidades detectadas.
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A principal discrepancia esta na delimitagao dos reinos localizados na regido Asiatica.
O algoritmo Fast-greedy, que frequentemente define comunidades mais inclusivas através da
adicao de vértices, definiu toda a regido como uma tinica comunidade (Figura 9). Ja o algoritmo
Edge-betweenness, que frequentemente define comunidades menos inclusivas através da
divisdo das redes em grupos cada vez menores, definiu os reinos Eurasia Ocidental e Eurésia
subartica como comunidades distintas (Figura 10). A diversidade de acantomorfos
hermafroditas na Antartica foi baixa (ex. 1 espécie), portanto, nao ha uma hipotese viavel sobre

a estruturagdo espacial nesta regido do planeta.

Figura 10 — Comunidades de peixes acantomorfos hermafroditas e transexuais detectadas com
o algoritmo Edge-Betweenness. As linhas representam o compartilhamento de espécies entre

as regides. As diferentes cores indicam o nimero de comunidades detectadas.

5. DISCUSSAO
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5.1. A evolugdio do hermafroditismo em peixes Acanthomorpha

Dentro do contexto filogenético, a distribuicdo irregular de varias formas de
hermafroditismo em uma ampla gama de taxons de peixes indica que este modo de
determinagdo do sexo ¢ evolutivamente labil e evoluiu repetidamente e independentemente
entre e dentro de varios grupos (Smith, 1975). Onde presente, a maioria das ordens e familias
sdo polimorficas em relagdo ao padrao de alocacdo sexual, com taxons hermafroditas
embutidos em clados gonocoricos (de Mitcheson & Liu, 2008). Presume-se que o gonocorismo
seja a condi¢do ancestral em peixes devido a sua difusdo entre os clados de espécies basais de
peixes e outras linhagens de vertebrados (Atz, 1964; Policansky, 1982). O hermafroditismo em
peixes €, portanto, uma condic¢ao polifilética e derivada que provavelmente evoluiu de um
estado ancestral gonocorico (Avise & Mank, 2009). A evolu¢do independente de
hermafroditismo inumeras vezes em peixes acantomofos ndo ¢ surpreendente, dada a
diversidade de outros modos de determinacdo do sexo exibidos por vertebrados (por exemplo,
cromossdmico, poligénico, ambiental) que mostram multiplas origens independentes e
instancias repetidas de evolugdo convergente dentro e entre clados (Avise & Mank, 2009).

Embora vérias formas de hermafroditismo em peixes teledsteos estejam inseridas em
um clado mais profundo composto principalmente de tdxons gonocoricos, analises
filogenéticas para varias familias de peixes que expressam multiplas formas de alocacdo de
sexo demonstram que os padrdes sexuais dos acantomofos tém potencial para evoluir em uma
variedade de dire¢des e que o gonocorismo, de fato, evoluiu repetidamente dentro de linhagens
hermafroditas. Por exemplo, a protoginia ¢ provavelmente o padrdo ancestral de alocagdo de
sexo entre as espécies de Acantomorpha das familias Labridae, Serranidae e Epinephelidae dos
quais o gonocorismo evoluiu vérias vezes independentemente. Por outro lado, nas familias

Pomacentridae e Gobidae, vérias formas de hermafroditismo evoluiram do gonocorismo uma
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ou mais vezes dentro de linhagens especificas. Em peixes esparideos (Sparidae), observa-se
uma incrivel diversidade nos padrdes de alocagdo de sexo e evidéncias de origens multiplas e
independentes de protoginia, protandria e gonocorismo (Erisman et. al. 2013).

Os beneficios da mudanca de sexo estao associados ao sistema de acasalamento de uma
espécie e a estrutura social, mas em geral se o valor reprodutivo para as fémeas aumenta mais
com o tamanho do corpo do que para os machos, entdo o hermafroditismo protandrico ¢ mais
adaptativo, enquanto o hermafroditismo protoginico predomina quando o valor reprodutivo
para machos aumenta mais com o tamanho do corpo do que para as fémeas (Munday et al.,
2006). De acordo com a teoria de alocagdo de sexo (Charnov,, 2020) e com o modelo de
vantagem por tamanho — Size-Advantage Model — SAM (Ghiselin, 1969; Warner, 1975), os
individuos mudam de sexo quando o valor reprodutivo de funcionar como o sexo oposto excede
o do sexo atual (Warner, 1988).

As previsdes do modelo sdo bem suportadas pela incidéncia de sexo protoginico
ocorrendo em sistemas de acasalamento nos quais machos grandes tendem a monopolizar os
acasalamentos e percebem uma vantagem reprodutiva em relacdo as fémeas, hermafroditas e
machos pequenos (Warner 1984; Petersen 1987). Observa-se um nimero maior de espécies
transexuais realizando reversdo protoginica provavelmente devido & maior incidéncia desse
cenario. Ja a reversdo protandrica, com menor nimero de casos, ¢ favorecida e observada em
sistemas em que a monopolizacdo de parceiros estd ausente, o acasalamento consiste em
emparelhamento aleatdrio ou monogamia e as fémeas maiores tém maior valor reprodutivo do
que as menores (i.e, podem produzir mais ovos).

A mudanga de sexo bidirecional, observada em condi¢des naturais apenas em gobideos
(Gobiidae), parece ser favorecida dada a imprevisibilidade de suas circunstancias sociais,
combinado com um alto risco de predagdo devido ao seu tamanho corporal relativamente

pequeno (Munday et al., 2010). Nestes peixes, a baixa densidade de parceiros disponiveis € o
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alto risco de procurar um novo parceiro favorecem a capacidade de mudanga de sexo em
qualquer dire¢ao, facilitando assim a formagao de novos pares. Ser capaz de mudar de sexo em
qualquer direcao permite que os individuos ajustem seu sexo para acasalar com qualquer outro
adulto que encontrem. Essa estratégia também ajuda a encontrar um companheiro mais
rapidamente e percorrer distdncias mais curtas, o que minimiza o risco de predagdo e
comprometimento da alocagdo reprodutiva (Munday et al., 2010).

O hermafroditismo simultaneo ¢ altamente adaptativo porque um par de acasalamento
pode atingir maior produgdo total de ovos do que um par dioico e ainda efetuar a fertilizacao
cruzada através de uma quantidade relativamente pequena de investimento na producao de
esperma (Charnov, 2020). No entanto, o sistema pode ser instavel e vulneravel a “trapacas” se
houver oportunidades de acasalamentos extra-par para individuos que gastam mais na funcao
masculina. Assim, o hermafroditismo simultaneo tende a ser encontrado apenas em espécies
existentes em densidades baixas (Ghiselin, 1969), ou naquelas espécies com mecanismos que

limitam acasalamentos extra-par (Fischer, 1980; Charnov, 2020).

5.2. Habitats de acantomorfos hermafroditas

Os ambientes marinhos dominam nosso planeta. Eles cobrem cerca de 70% da
superficie da Terra e compdem cerca de 99% do volume de habitats aquaticos (Shiklomanov,
1991). Ainda assim, apenas metade das espécies de peixes actinopterigios vivem nos oceanos,
e estas ndo estdo distribuidas uniformemente pela arvore da vida actinopterigea. Cerca de 85%
das quase 16.000 espécies marinhas sdo encontradas em um tUnico subclado, o acantomorfo.
Em geral, as espécies marinhas tém maior diversidade genética do que as de dgua doce e
terrestres (Gray, 1997) e populagdes com maior diversidade genética t€ém maior probabilidade
de ter alguns individuos que podem resistir as mudangas ambientais e, assim, passar em seus

genes para a proxima geracdo. Em uma escala de tempo evolutiva, a diversidade genética ¢
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maior em espécies que habitam ambientes estressados quando comparados com contrapartes
de ambientes mais estaveis (Nevo et al, 1984).

Para alcangar o sucesso generalizado nos oceanos, os acantomorfos tiveram que se
adaptar e dominar uma enorme diversidade de habitats. Isso inclui habitats férteis e ricos que
suportam uma biodiversidade extremamente alta, como recifes de corais, bem como habitats
desafiadores, como o oceano aberto e regides polares com agua extremamente fria. O sucesso
em todos esses habitats foi influenciado e facilitado por uma série de inovagdes funcionais que
aumentam a capacidade dos peixes de atuar em ambientes extremos, competir ¢ dominar nos
ecossistemas com maior biodiversidade e assumir novas histérias de vida que, de outra forma,
nao seriam possiveis (Wainwright & Longo, 2017).

Tais caracteristicas e historico possibilitaram o surgimento do alto nimero de espécies
hermafroditas e transexuais dentro deste grupo. Assim, o sucesso dos peixes actinopterigios
nos oceanos modernos ¢ em grande parte uma histdria sobre o sucesso dos acantomorfos. Da
mesma forma, a alta disparidade observada entre o numero de espécies hermafroditas e
transexuais em ambientes dulcicolas e marinhos ¢ oriunda do fato da maioria dessas espécies
pertencerem a este grupo majoritariamente marinho.

Os acantomorfos desenvolveram adaptacdes que os possibilitaram conquistar e
sobreviver em uma ampla faixa de temperaturas expandindo seu nicho térmico para permitir
que eles acessem dguas mais profundas e frias (Wainwright & Longo, 2017). No entanto, como
vimos, os peixes hermafroditas sdo mais frequentes em 4guas tropicais quentes. Isso
provavelmente se deve a relacdo da temperatura com as reversdes sexuais. Tem sido
demonstrado em muitas espécies de teledsteos que fatores ambientais podem interagir e as
vezes substituir fatores genéticos para controlar o desenvolvimento sexual. (Kobayashi et al.,

2013).



26

Evidéncias crescentes desafiam a estrita dicotomia entre a determinagao sexual genética
e a ambiental. Existem numerosos exemplos em que os organismos sdao influenciados por
ambas as estratégias; seu sexo fenotipico sendo definido pela interacao entre a determinagao
genética e a ambiental (Sarre et al., 2004, 2011; Stelkens & Wedekind, 2010; Holleley et al.,
2016). Além disso, ha casos em que condigdes externas especificas podem induzir a reversao
sexual funcional em espécies com determinagdo sexual genética, um evento conhecido como
reversao sexual ambiental (Shao et al., 2014)

Diferentes fatores bidticos e abidticos foram relatados como indicadores ambientais
para reversao sexual ambiental (Devlin & Nagahama, 2002; Stelkens & Wedekind, 2010), com
destaque para temperatura da dgua e fatores sociais (Warner, 1984; Ospina-Alvarez & Piferrer,
2008; Godwin, 2009; Kato et al., 2011; Ribas et al., 2017). O cortisol ¢ o principal
glicocorticoide (GC) em peixes e o hormdnio mais diretamente associado ao estresse. Pesquisas
recentes sugerem que esse hormonio pode atuar como um fator chave na mudanca de sexo,
iniciando uma mudanga na esteroidogénica (Fernandino et al., 2013; Goikoetxea et al., 2017).

Estudos sobre a determinagdo do sexo por temperatura em peixes mostram que a
producdo de cortisol como resultado do estresse térmico pode levar a masculiniza¢do de fémeas
de peixes em condigdes artificiais. Demonstrou-se que temperaturas elevadas causam
masculinizagdo gonadal ao inibir o desenvolvimento ovariano em varias espécies
gonocoristicas sob condig¢des artificiais (Hattori et al., 2009; Hayashi et al., 2010; Yamaguchi
et al., 2010; Fernandino et al., 2012). Condi¢des estressantes podem afetar muitas enzimas
esteroidogénicas durante a maturacdo dos gametas, e varios autores enfatizaram o papel dos
GCs em influenciar o destino gonadal (Hattori et al., 2009; Hayashi et al., 2010; Yamaguchi et
al., 2010). Além disso, estudos recentes também refor¢aram a hipotese do estresse (ou seja,

niveis plasmaticos de cortisol) estar associado a mudanca de sexo em hermafroditas
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sequenciais induzida por interagdes sociais (Godwin & Thomas, 1993; Perry & Grober, 2003;

Solomon-Lane et al., 2013; Nozu & Nakamura, 2015).

5.3. Hermafroditismo e a distribuicdo em reinos biogeogrdficos

Como visto nesse trabalho, as espécies hermafroditas e transexuais ocorrem por todo o
planeta. Isso provavelmente se deve ao fato de os oceanos ndo imporem barreiras muito rigidas
e as espécies de peixes conseguirem ser transportadas pelas correntes marinhas. Além disso,
sabemos que essas estratégias evoluiram repetidas vezes em diferentes linhagens de forma
independente. As regides Indo-Malaia e Australasia sdo as mais ricas em espécies
hermafroditas, o que ndo surpreende, uma vez que o arquipélago indonésio parece ser o
'epicentro' da evolu¢do da biodiversidade tropical marinha (Veron, 1995). Palumbi (1995)
mostrou que as espécies de fato se irradiaram para a regido do Indo-Pacifico a partir do Centro.

Acredita-se que a razao para este alto nivel de diversidade na regido Indo-Pacifica seja
o resultado da existéncia de uma grande diversidade de tipos de ilhas e arquipélagos que
diferem em tamanho, historia geoldgica e na distancia de fontes de espécies colonizadoras.
Houve periodos de isolamento ao longo do tempo evolutivo, que deram origem a especiagao
alopatrica, seguidos por periodos de reunificagdo que permitiram especiagdo simpatrica. Ao
longo do tempo geoldgico, aconteceram na regido extingdes massivas seguidas de rapida
evolugdo e especiacao (Huston & Huston, 1994).

Outro gradiente consideravel em relagdo as espécies hermafroditas € o latitudinal. No
dominio marinho, h4 um aparente aumento na diversidade de espécies partindo do Artico em
direcdo aos tropicos (Thorson, 1957; Kendall & Aschan, 1993). No hemisfério sul, o gradiente
polo-trépico € muito menos claro, uma vez que a Antartica tem alta diversidade para muitos

taxons (Clarke, 1992). O Artico é muito mais jovem e tem baixa biodiversidade e baixo
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endemismo em comparagdo com a Antartida mais antiga (Dayton et al., 1994). O maior periodo
de isolamento geografico da Antartica também ¢ importante para a geragcao de biodiversidade.

Parece provavel que haja uma tendéncia de aumento da diversidade do Artico aos
tropicos, mas ele ndo € tdo bem estabelecido da Antartica aos tropicos. Ha claramente uma
necessidade de documentar melhor os padrdes de diversidade em outras areas do hemisfério
sul, como os continentes africano e americano. Em relagdo as espécies hermafroditas, ainda
enfrentamos desafios para estabelecer conjecturas assertivas a respeito de suas distribuicoes,
sendo a baixa amostragem de dados em determinadas regides, como a Antartica um desses
desafios.

Nossos resultados apontam que hermafroditas sincrénicos sdo mais comuns nas
Américas (ou Oceano Atlantico) enquanto os sequenciais na Oceania (Oceano Indico). Isso
pode estar relacionado aos diferentes sistemas de acasalamento que resultam nas diferentes
estratégias sexuais. Os sistemas de acasalamento que envolvem hierarquia social e resultam em
reversdes sequenciais parecem acontecer em maior nimero nas regides de recifes de corais
proximos a Oceania em relacdo as Américas. Em relacdo aos protandricos serem menos
comuns nas Américas e ndo observarmos reversoes bidirecionais na América do Sul, isso pode
ocorrer pelo motivo mencionado acima, mas também pode ter relacdo com os polos de estudos,
concentrando-se na Asia a maioria dos pesquisadores e instituicdes que se debrugam sobre
essas investigacdes. Esse tipo de viés geografico e socioecondomico no esforco de amostragem
¢ amplamente documentado na literatura, resultando em lacunas criticas de conhecimento sobre
a biodiversidade em regides menos acessiveis (Meyer et al., 2015; Menegotto & Rangel, 2018).
E provéavel que haja uma subnotificagdo de espécies hermafroditas e transexuais nas Américas
entre outras regides do planeta, ressaltando a necessidade e importancia do interesse e da

realizagdo de pesquisas com essas espécies.
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5.4. Estrutura espacial e comunidades de acantomofos hermafroditas

Os algoritmos de clusterizagdo foram categdricos em apontar uma Unica comunidade
de peixes acantomofos hermafroditas na regido das Américas (Figura 9 — 10). Esses resultados
devem-se, muito provavelmente, & predomindncia de hermafroditas sincronos alocados em
Serranidae. Nessa familia incluem predadores demersais, entre eles as garoupas (género
Epinephelus), que ocorrem em aguas costeiras, nos mares rasos tropicais e temperados. Embora
eles estejam distribuidos em todos os oceanos do planeta, os serranideos sdo mais diversos no
Atlantico Ocidental (Fricke et al., 2018). Essa comunidade, apesar da alta riqueza, possui
relativa baixa diversidade filogenética comparada a(s) comunidade(s) composta(s) por
acantomorfos sequenciais distribuidos pela Oceania. Sendo assim, a comunidade de
acantomorfos hermafroditas das Américas €, até onde se pode extrapolar, o resultado de
herancgas evolutivas. Como no sincronismo os organismos se reproduzem em ambos 0s sexos,
inclusive simultaneamente (Charnov, 2020), se deduz que as condi¢cdes ambientais ndo sao
fatores predominantes no hermafroditismo das Américas.

Por sua vez, os reinos biogeograficos a leste do planeta possuem uma ou multiplas
comunidades compostas majoritariamente por acantomorfos hermafroditas sequenciais.
Diferente da comunidade Americana, neste caso os acantomorfos hermafroditas estdao incluidos
em multiplas linhagens, com destaque para as familias Labridae e Sparidae. Dependendo do
agrupamento utilizado, as regides compostas por Africa, Asia e Oceania formam uma (Figura
9) ou quatro comunidades (Figura 10). Vale destacar que os mares quentes tropicais
compartilham espécies e, sendo assim, compdem uma comunidade em ambas as analises. Por
exemplo, ¢ consenso entre os métodos que o Sul da Eurdsia, Eurasia Central e Oriental,
Afrotropicos, Indo-Malaia e Oceania formam uma assembleia com acantomoformos
hermafroditas compartilhados. A principal diferenca entre as hipdteses levantadas esta

relacionada aos reinos localizados em regides temperadas com oceanos contendo 4guas mais
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frias. Logo, € possivel inferir que fatores ambientais, em particular temperatura, ¢ um dos mais
provaveis condicionantes para a estruturacdo dessas comunidades. Obviamente ha outros
fatores ambientas envolvidos (ex. estimulos visuais, hormonais — Devlin & Nagahama, 2002;
Stelkens & Wedekind, 2010) que nao foram explorados por este estudo. Enfim, diferente das
comunidades das Américas, no leste do planeta ha predominio de hermafroditas sequenciais
onde condigdes ambientas podem estar influenciando na composi¢ao das espécies e,
consequentemente, na estruturagao taxondomica das comunidades.

O reino biogeografico da Antértica apresentou padrdo varidvel, ora agrupando-se a
comunidade da América do Sul, ora com a Australasia. Fato ¢ que nesse reino biogeografico
ocorre apenas uma espécie com individuos distribuidos tanto nas Ameéricas como na
Australasia. Assim, a posi¢ao da Antartica em uma dessas comunidades ¢ duvidosa e requer
analises mais profundas. Em testes exploratorios, observou-se que ao deletar a espécies
Caracanthus typicus, e consequentemente excluir das analises de detec¢ao de comunidades a
Antértica, a Australasia agrupa-se com os demais reinos da Africa, Asia e Oceania. Portanto,
existe um possivel viés analitico quando se utiliza o algoritmo Edge-betweenness para detectar

comunidades ja que ele divide a rede em pedagos cada vez menores.

6. CONCLUSAO

Em peixes hermafroditas do clado Acanthomorpha, as mudangas fenotipicas
relacionadas a sexualidade sdo plasticas, representando uma estratégia evolutiva com multiplas
origens e convergéncias entre linhagens amplamente distribuidas com diferentes modos de
reversoes sexuais. Este estudo organizou, sistematicamente, uma lista compreensiva de peixes
acantomorfos hermafroditas, seus habitats, suas estratégias sexuais e distribuicdes geograficas
em reinos biogeograficos. Os resultados revelam que, embora o hermafroditismo tenha

evoluido em multiplas linhagens independentes de Acanthomorpha, as estratégias utilizadas
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para as reversdes sexuais sao convergentes. Ainda, os resultados revelam que os peixes
hermafroditas estdo geograficamente estruturados, sendo que aguas quentes tropicais de mares
rasos nas Américas, Asia e Oceania desempenham uma influéncia na estruturagdo das
comunidades. O esfor¢o deste trabalho em compilar informagdes biologicas e geograficas
confidveis expande as oportunidades de futuros projetos, que visam explorar padrdes,
processos € mecanismos evolutivos, macroecoldgicos e biogeograficos de peixes

hermafroditas.
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ANEXOS

ANEXO A - Compilado de informagdes taxondmicas, habitats e distribuicdes geograficas de espécies hermafrodita em Acanthomorpha segundo

o Eschmeyer Catalog of Fishes (Fricke et al., 2018).

Espécie Familia Habitat Distribuicio
Acanthopagrus australis Sparidae Marine Western Pacific: eastern Australia and one specimen from New Zealand
. . Red Sea; Indian Ocean: East Africa, South Africa, Socotra, Madagascar and Persian Gulf east to Malaysia and
Acanthopagrus berda Sparidae Marine .
Singapore
. Red Sea; Indian Ocean: East Africa, South Africa, Socotra, Madagascar and Persian Gulf east to Malaysia and
Acanthopagrus berda Sparidae Freshwater .
Singapore
Acanthopagrus latus Sparidae Marine Northwestern Pacific: Vietnam and China to Korea and Japan;
Acanthopagrus latus Sparidae Freshwater =~ Northwestern Pacific: Vietnam and China to Korea and Japan;
Acanthopagrus schlegelii Sparidae Marine Northwestern Pacific: northern Vietnam and China to Korea and Japan
Achoerodus viridis Labridae Marine Australia: southern Queensland, New South Wales and Victoria
. . . Western Atlantic: Bermuda and North Carolina (U.S.A.) south to Uruguay, including southern Gulf of Mexico and
Alphestes afer Epinephelidac Marine Caribbean Sea; eastern Atlantic: Guinea; Sdo Tome and Principe
Amblycirrhitus pinos Cirrhitidae Marine Western Atlantic: Southern Florida (U.S.A.) south to Brazil, including Caribbean Sea; southern central Atlantic:

Saint Helena Island



Amphiprion akallopisos

Amphiprion clarkii

Amphiprion frenatus

Amphiprion melanopus

Amphiprion ocellaris

Amphiprion perideraion

Amphiprion polymnus

Amphiprion sandaracinos

Anampses geographicus

Anthias anthias

Anthias nicholsi

Anthias noeli

Baldwinella vivanus

Bodianus diplotaenia

Bodianus rufus

Pomacentridae

Pomacentridae

Pomacentridae

Pomacentridae

Pomacentridae

Pomacentridae

Pomacentridae

Pomacentridae

Labridae

Anthiadidae

Anthiadidae

Anthiadidae

Anthiadidae

Labridae

Labridae

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine
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Indian Ocean: East Africa, Socotra and Madagascar east to Andaman Sea and western Indonesia

Indo-West Pacific: Persian Gulf east to Caroline Islands and Fiji, north to central Japan, south to northern Australia

Western Pacific: Singapore, Malaysia, Brunei, Thailand, Vietnam, western Indonesia, Philippines, China, Taiwan
and southern Japan

Western Pacific: eastern Indonesia, Philippines and Papua New Guinea east to Palau, Caroline Islands and
Vanuatu, south to Queensland (Australia) and New Caledonia

Eastern Indian Ocean, western Pacific: Andaman Sea, Malaysia and Indonesia east to Philippines, north to central
Japan, south to northern Western Australia

Eastern Indian Ocean, western Pacific: Christmas and Cocos-Keeling islands, Malaysia and Indonesia east to
Caroline and Tuamotu islands, north to Ryukyu Islands (Japan), south to northern Australia and New Caledonia

Eastern Indian Ocean, western Pacific: South China Sea east to New Ireland (Papua New Guinea) and Solomon
Islands, south to northern Australia and New Caledonia

Eastern Indian Ocean, western Pacific: Christmas Island and Indonesia east to Solomon Islands, north to Ryukyu
Islands, south to northwestern Australia and New Caledonia

Indo-West Pacific: Mauritius (Mascarenes) east to Caroline Islands (Micronesia), Fiji and Tonga, north to southern
Japan, south to Rottnest Island (Western Australia), New South Wales (Australia), Lord Howe Island and New
Caledonia and to Fiji and Caroline Islands

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; eastern Atlantic: Galicia (Spain) south to Namibia, including Azores,
Madeira, Canary Islands, Cape Verde Islands, and Sdo Tomé and Principe

Western Atlantic: Nova Scotia (Canada) and east coast of U.S.A. south to Brazil, including Gulf of Mexico and
Caribbean Sea

Eastern Pacific: continental Ecuador, Galapagos Islands and Cocos Island (Costa Rica)

Western Atlantic: Delaware (U.S.A.) and Bahamas south to southern Brazil, including Gulf of Mexico and
Caribbean Sea

Distribution: Eastern Pacific: Gulf of California (Mexico) south to Peru, including Clipperton Island and Galapagos
Islands

Western Atlantic



Caracanthus typicus

Caracanthus unipinna

Chelidoperca hirundinacea

Symphodus melanocercus

Centropristis ocyurus

Centropristis philadelphica

Centropristis striata

Centropyge acanthops

Centropyge bicolor

Centropyge ferrugata

Centropyge fisheri

Centropyge flavissima

Centropyge interrupta

Centropyge multispinis

Scorpaenidae

Scorpaenidae

Serranidae

Labridae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Pomacanthidae

Pomacanthidae

Pomacanthidae

Pomacanthidae

Pomacanthidae

Pomacanthidae

Pomacanthidae

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine
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Hawaiian Islands

Indo-West Pacific: South and East Africa, Madagascar and western Mascarenes east to Pitcairn Group, north to
Amami Islands (southern Japan) and Ogasawara Islands, south to Western Australia, Great Barrier Reef
(Australia), Loyalty Islands, Tonga and Rapa

Distribution: Western Pacific: eastern Indonesia and Philippines north to Japan, south to Papua New Guinea

Mediterranean Sea and Sea of Marmara endemic

Western Atlantic North Carolina to Florida (U.S.A.), and Gulf of Mexico (U.S.A., Mexico)

Western Atlantic: North Carolina south to Florida (U.S.A.), and northern Gulf of Mexico

Western Atlantic: Gulf of Maine to northeastern Florida (U.S.A.); northeastern Gulf of Mexico (U.S.A.); reaches
southern Florida (U.S.A.) in cold winters

Western Indian Ocean: East Africa, South Africa, Socotra, Seychelles, Madagascar and western Mascarenes east to
Maldives and Chagos Archipelago

Eastern Indian Ocean, western Pacific: Christmas Island (Indian Ocean) and Sumatra (Indonesia) east to
Micronesia and Samoa, north to Kagoshima Prefecture (southern Japan), south to northern Australia

Philippines north to Taiwan, Amami Islands (southern Japan) and Ogasawara Islands

Indo-West Pacific: East Africa, Mauritius (Mascarenes) and Maldives east to Hawaiian Islands, Marquesas Islands
and Tuamotu Archipelago, north to southern Japan, south to Western Australia, New South Wales (Australia),
Chesterfield Islands (New Caledonia) and Tonga

Eastern Indian Ocean, western Pacific: Christmas and Cocos-Keeling islands east to Wake Atoll, Line Islands
(Kiribati) and Marquesas Islands and Pitcairn Group, north to Ryukyu Islands and Kagoshima Prefecture (southern
Japan), south to Queensland (Australia), New Caledonia, Tonga and Rapa; introduced in Hawaiian Islands.
Western Pacific to Hawaii

Western and Central North Pacific: southern Japan, Ogasawara Islands, Hawaiian Islands

Red Sea, Indian Ocean: East Africa, KwaZulu-Natal (South Africa), Socotra, Madagascar and Mascarenes east to
Thailand and western Sumatra (Indonesia)



Centropomus undecimalis

Centropomus undecimalis

Cephalopholis boenak

Cephalopholis taeniops

Cephalopholis urodeta

Cepola macrophthalma

Cheilinus undulatus

Chlorurus sordidus

Choerodon rubescens

Choerodon schoenleinii

Choerodon venustus

Chrysoblephus cristiceps

Chrysoblephus laticeps

Chrysoblephus puniceus

Cichlasoma portalegrense

Centropomidae

Centropomidae

Epinephelidae

Epinephelidae

Epinephelidae

Cepolidae

Labridae

Scaridae

Labridae

Labridae

Labridae

Sparidae

Sparidae

Sparidae

Cichlidae

Marine

Freshwater

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Freshwater
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Western Atlantic: North Carolina (U.S.A.) south to Buenos Aires (Argentina), including Gulf of Mexico and
Caribbean Sea

Western Atlantic: North Carolina (U.S.A.) south to Buenos Aires (Argentina), including Gulf of Mexico and
Caribbean Sea

Indo-West Pacific: East Africa, Persian Gulf, Madagascar and western Mascarenes east to Philippines, New Ireland
(Papua New Guinea) and Solomon Islands, north to Shanghai (China) and Ryukyu Islands, south to Western
Australia, Queensland (Australia) and New Caledonia

Distribution: Mediterranean Sea; eastern Atlantic: Morocco south to Angola, including Canary Islands, Cape Verde
Islands, and Sdo Tomé and Principe

Eastern Indian Ocean, western Pacific: Christmas Island and Indonesia east to Wake Atoll, Line Islands and
Pitcairn Group, south to Western Australia at 32°01'S, Queensland (Australia) at 18°16'S, New Caledonia, Tonga
and Rapa

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; eastern Atlantic: British Isles south to Senegal

Red Sea; Indo-West Pacific: East Africa, Socotra, Aldabra, Comoros, Madagascar and Mascarenes east to Tuamotu
Archipelago, north to Kagoshima Prefecture (southern Japan), south to northern Australia and New Caledonia;
waifs at Hawaiian Islands

Red Sea; Indian Ocean: East Africa, South Africa, Persian Gulf, Socotra, Seychelles, Comoros, Madagascar and
Mascarenes east to Bali (Indonesia)

Southeastern Indian Ocean: Western Australia.

Indo-West Pacific: Malaysia and Indonesia east to Papua New Guinea, north to Ryukyu Islands, south to northern
Australia

Australia

Southeastern Atlantic, southwestern Indian Ocean: Cape of Good Hope to KwaZulu-Natal (South Africa)

Southeastern Atlantic, southwestern Indian Ocean: Cape of Good Hope (South Africa) to Mauritius

Southwestern Indian Ocean: KwaZulu-Natal (South Africa) and southern Mozambique; Madagascar

South America: Laguna dos Patos system and coastal basins (southern Brazil, Bolivia and Uruguay)


https://www.fishbase.in/summary/FamilySummary.php?ID=349

Cirrhitichthys aureus

Cirrhitus pinnulatus

Clepticus parrae

Cociella crocodilus

Calotomus carolinus

Calotomus spinidens

Coris dorsomacula

Coris julis

Coryphopterus personatus

Cryptotomus roseus

Cyprinocirrhites polyactis

Dascyllus aruanus

Dascyllus carneus

Dascyllus marginatus

Dascyllus reticulatus

Cirrhitidae

Cirrhitidae

Labridae

Platycephalidae

Scaridae

Scaridae

Labridae

Labridae

Gobiidae

Scaridae

Cirrhitidae

Pomacentridae

Pomacentridae

Pomacentridae

Pomacentridae

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine
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Indo-West Pacific: southern Japan and Hong Kong; one record from Bali

Indo-West Pacific: East Africa, Madagascar and Mascarenes east to Hawaiian Islands and Pitcairn Group, north to
southern Japan, south to Kermadec Islands and Rapa. Former Red Sea records are now assigned to C. spilotoceps
Schultz 1950

Western Atlantic

Indo-West Pacific: East Africa, South Africa and Persian Gulf east to Solomon Islands, north to southern Sea of
Japan, south to New Caledonia

Indo-Pacific: East Africa, South Africa, Socotra, Seychelles, Comoros, Madagascar and western Mascarenes east to
Hawaiian Islands and Pitcairn, north to southern Japan and Ogasawara Islands, south to Western Australia, New
Caledonia, and Tonga; Revillagigedo Archipelago (Mexico), Clipperton Atoll (France)

Indo-West Pacific: East Africa and Madagascar east to Micronesia, Fiji and Tonga, north to Ryukyu Islands, south
to northern Australia

Western Pacific: Christmas Island (eastern Indian Ocean) and South China Sea east to Fiji, north to Japan and
Ogasawara Islands, south to northern Australia and Kermadec Islands

Mediterranean Sea: Mallorca (Balearic Islands, Spain) eastward; Sea of Marmara; Black Sea. [IUCN (2010): LC.
Eastern Atlantic records based on Coris melanura (Lowe 1839).

Western Atlantic

Western Atlantic, southern-central Atlantic: Ascension Island

Indo-West Pacific: East Africa, Seychelles, Madagascar and western Mascarenes east to Marquesas Islands, north
to Kagoshima Prefecture (southern Japan), south to Australia, New Caledonia, northern New Zealand and Tonga
Red Sea; Indo-West Pacific: East Africa, Mozambique Channel, Seychelles, Madagascar and Mascarenes east to
Wake Atoll, Marquesas Islands and Gambier Islands, north to southern Japan and Ryukyu Islands, south to
Western Australia, Lord Howe Island, New Caledonia and Rapa. Pacific Ocean

Indian Ocean: South Africa, East Africa, Socotra,, Seychelles, Comoros, Madagascar and Mascarenes east to
Andaman Sea and western Indonesia

Red Sea; northwestern Indian Ocean: Socotra, Gulf of Oman

Eastern Indian Ocean, western Pacific: Christmas Islands and Cocos-Keeling Islands (eastern Indian Ocean),
Malaysia and Indonesia east to Marshall Islands and Samoa, north to southern Japan and Ogasawara Islands, south
to northern Australia and New Caledonia



Decodon melasma

Dentex gibbosus

Diplectrum bivittatum

Diplectrum formosum

Diplectrum macropoma

Diplectrum pacificum

Diplectrum rostrum

Diplodus puntazzo

Diplodus sargus

Epibulus insidiator

Epinephelus akaara

Epinephelus andersoni

Epinephelus chlorostigma

Epinephelus diacanthus

Epinephelus fasciatus

Labridae

Sparidae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Sparidae

Sparidae

Labridae

Epinephelidae

Epinephelidae

Epinephelidae

Epinephelidae

Epinephelidae

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine
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Eastern Pacific: southern California (U.S.A.) south to northern Peru, including Cocos Island (Costa Rica) and
Galapagos Islands

Mediterranean Sea; eastern Atlantic: Portugal south to Angola, including Madeira, Canary Islands, ?Cape Verde
Islands, and Sdo Tomé and Principe

Western Atlantic: Florida (U.S.A.) south to Brazil, including Gulf of Mexico and Caribbean Sea

Western Atlantic: Virginia (U.S.A.) south to southern Brazil

Eastern Pacific: Baja California (Mexico) south to Peru, including Galapagos Islands

Eastern Pacific: California (U.S.A.) south to Panama

Eastern Pacific: Gulf of California (Mexico) south to Colombia, including Galapagos Islands (Ecuador)

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea; eastern Atlantic: Bay of Biscay south to South Africa, including
Madeira and Cape Verde Islands

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea (but not in southeastern Mediterranean)

Red Sea; Indo-West Pacific: East Africa, South Africa, Socotra, Seychelles, Comoros, Madagascar and Mascarenes
east to Hawaiian Islands and Gambier Islands, north to southern Japan, south to Western Australia, Queensland
(Australia), New Caledonia and Tonga

Northwestern Pacific: China and Taiwan to Korea and Japan

Southeastern Atlantic: South Africa; western Indian Ocean: South Africa to Mozambique and Madagascar

Indo-West Pacific: East Africa, South Africa, Persian Gulf, Madagascar and Mascarenes east to Marshall Islands,
Tonga and Line Islands, south to Western Australia and New Caledonia

Northern Indian Ocean: Gulf of Aden and Persian Gulf east to Sri Lanka, southeastern India and Myanmar

Red Sea; Indo-West Pacific: East Africa, South Africa, Socotra and La Pérouse Soumount (western Mascarenes)
east to Wake Atoll, Marshall Islands and Pitcairn Group, north to southern Sea of Japan and Ogasawara Islands,
south to Western Australia, Lord Howe Island, Norfolk Island, New Caledonia, Tonga and Rapa



Epinephelus marginatus

Epinephelus morio

Epinephelus rivulatus

Genicanthus caudovittatus

Genicanthus lamarck

Genicanthus semifasciatus

Gobiodon histrio

Halichoeres bivittatus

Halichoeres garnoti

Halichoeres maculipinna

Halichoeres marginatus

Halichoeres melanurus

Halichoeres pictus

Halichoeres poeyi

Halichoeres radiatus

Epinephelidae

Epinephelidae

Epinephelidae

Pomacanthidae

Pomacanthidae

Pomacanthidae

Gobiidae

Labridae

Labridae

Labridae

Labridae

Labridae

Labridae

Labridae

Labridae

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine
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Mediterranean Sea; Sea of Marmara; southern Black Sea; eastern Atlantic: British Isles south to Angola, including
Azores, Madeira, Canary Islands and Sdo Tomé and Principe; western Atlantic: Brazil south to Argentina; Western
Indian Ocean: South Africa to southern Mozambique; Réunion (Mascarenes); Socotra; Oman

Western Atlantic: Massachusetts (U.S.A.) (strays) and Bermuda south to southern Brazil, including Gulf of Mexico
and Caribbean Sea; possibly eastern Atlantic

Indo-West Pacific: South Africa, East Africa, Madagascar, western Mascarenes and Socotra east to Tonga, north to
Ogasawara Islands, Japan, south to Western Australia, Queensland (Australia) northern New Zealand

Red Sea; Indian Ocean: East Africa, South Africa, Madagascar and Mascarenes east to Andaman Sea and Sumatra
and near Bali (western Indonesia)

Indo-West Pacific: South China Sea to Vanuatu, northern Barrier Reef (Australia) to Ryukyu Islands, Andaman
Sea

Western Pacific: Philippines, Taiwan, Ryukyu Islands and southern Japan

Red Sea, Indo-West Pacific: Andaman Islands east to Samoa, north to Philippines, south to northern Australia

Western Atlantic: North Carolina (U.S.A.) and Bermuda south to Rio de Janeiro (Brazil), including Gulf of Mexico
and Caribbean Sea

Western Atlantic

Western Atlantic

Red Sea; Indo-West Pacific: Socotra, Persian Gulf and Gulf of Oman east to French Polynesia and Pitcairn Island,
north to Japan, south to northern Australia

Eastern Indian Ocean, western Pacific: Malaysia and Indonesia east to Micronesia and Samoa, north to southern
Japan and Ogasawara Islands, south to Australia and Norfolk Island

Western Atlantic

Western Atlantic

Western Atlantic



Halichoeres scapularis

Halichoeres semicinctus

Halichoeres trimaculatus

Hemanthias leptus

Hemanthias peruanus

Hypoplectrodes huntii

Hypoplectrodes maccullochi

Hypoplectrus chlorurus

Hypoplectrus nigricans

Hypoplectrus puella

Hypoplectrus unicolor

Hologymnosus annulatus

Inegocia japonica

Kryptolebias marmoratus

Kumococius rodericensis

Labridae

Labridae

Labridae

Anthiadidae

Anthiadidae

Anthiadidae

Anthiadidae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Labridae

Platycephalidae

Rivulidae

Platycephalidae

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Freshwater

Marine
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Red Sea, Indo-West Pacific: East Africa, Socotra, Seychelles, Comoros, Madagascar and Mascarenes east to New
Ireland (Papua New Guinea), north to southern Japan, south to Western Australia, Queensland (Australia) and New
Caledonia

Eastern Pacific
Eastern Indian Ocean, western Pacific

Western Atlantic: North Carolina (U.S.A.) south to Tobago, Guyana, and Suriname, including Gulf of Mexico and
Caribbean Sea

Eastern Pacific: Baja California Sur (Mexico) and Gulf of California south to Peru; Galapagos Islands

Southwestern Pacific: New Zealand endemic

Southwestern Pacific: southern Queensland, New South Wales, Victoria and Tasmania (Australia)

Western Atlantic: Texas (U.S.A.) south to Venezuela, including western and southern Gulf of Mexico and
Caribbean Sea

Western Atlantic: Southern Florida (U.S.A.), Bahamas, Antilles, and Belize south to Panama, including Caribbean
Sea.

Western Atlantic: Florida (U.S.A.) south to West Indies, including northeastern Gulf of Mexico and Caribbean Sea

Western Atlantic: Florida Keys (U.S.A.), Bahamas, and Caribbean Sea

Red Sea, Indo-West Pacific: East Africa, Socotra, Seychelles, Comoros, Madagascar and Mascarenes east to
Pitcairn, north to southern Japan, south to Australia and Rapa

Eastern Indian Ocean, western Pacific: Sri Lanka and Myanmar east to Philippines, north to southern Sea of Japan,
south to northern Australia

Antilles, southern North America, eastern coast of Central America and northern coast of South America

Indo-West Pacific: Persian Gulf, Gulf of Oman and western Mascarenes east to Philippines, north to southern
Japan, south to northern Australia



Labroides dimidiatus

Labrus bergylta

Labrus merula

Labrus mixtus

Labrus viridis

Lachnolaimus maximus

Lethrinus atkinsoni

Lethrinus genivittatus

Lethrinus lentjan

Lethrinus mahsena

Lethrinus miniatus

Lethrinus nebulosus

Lethrinus rubrioperculatus

Lethrinus variegatus

Lates calcarifer

Labridae

Labridae

Labridae

Labridae

Labridae

Labridae

Lethrinidae

Lethrinidae

Lethrinidae

Lethrinidae

Lethrinidae

Lethrinidae

Lethrinidae

Lethrinidae

Latidae

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine
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Red Sea; Indo-West Pacific: East Africa, South Africa, Persian Gulf, Socotra, Seychelles, Madagascar and
Mascarenes east to Wake Atoll and Pitcairn Group, north to central Japan, south to Rottnest Island (Western
Australia), Merimbula (New South Wales, Australia), Lord Howe Island and Rapa

Baltic Sea; North Sea; Mediterranean Sea; Sea of Marmara; eastern Atlantic: Norway south to Morocco, including
Azores and Madeira

Mediterranean Sea; eastern Atlantic: Galicia (Spain) south to northern Morocco, including Azores and Madeira

Western Baltic Sea; North Sea; Mediterranean Sea; Sea of Marmara; eastern Atlantic: Norway south to Senegal,
including Azores and Madeira

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea; eastern Atlantic: Galicia (Spain) south to Morocco

Western Atlantic: North Carolina (U.S.A.) and Bermuda south to Para (Brazil), including Gulf of Mexico and
Caribbean Sea

Eastern Indian Ocean, western Pacific: Myanmar and Indonesia east to Mariana Islands and Cook Islands, north to
southern Sea of Japan and Kyushu (Japan), south to northern Australia

Indonesia east to Caroline Islands, New Ireland (Papua New Guinea) and Vanuatu, north to Korea and Japan, south
to Rottnest Island (Western Australia), Merimbula (New South Wales, Australia) and New Caledonia

Red Sea; Indo-West Pacific: East Africa, Socotra, Seychelles, Madagascar, Mauritius (Mascarenes) and Persian
Gulf east to Marshall Islands and Tonga, north to Ryukyu Islands, south to Western Australia, Queensland
(Australia), Lord Howe Island and New Caledonia

Red Sea; western Indian Ocean: East Africa, Persian Gulf, Socotra, Aldabra, Seychelles, Madagascar and
Mascarenes east to Sri Lanka

Indo-West Pacific

Red Sea; Indo-West Pacific: East Africa, South Africa, Socotra, Seychelles, Madagascar, Mascarenes and Persian
Gulf east to Samoa and Tonga, north to southern Sea of Japan and Ogasawara Islands, south to Cape Pasley
(Western Australia), Port Hacking (New South Wales, Australia), Lord Howe Island and New Caledonia
Indo-West Pacific: East Africa, Seychelles, Madagascar and western Mascarenes east to Wake Atoll, Marshall
Islands and Marquesas Islands, north to southern Japan, south to Western Australia, Papua New Guinea, New
Caledonia and Tonga

Red Sea, Indo-West Pacific: East Africa, Socotra, Seychelles, Madagascar and Mascarenes east to Palau and
Tonga, north to Ryukyu Islands, south to Kimberley (Western Australia) and Queensland (Australia) and New
Caledonia

Persian Gulf east to Philippines and New Guinea, north to northern Vietnam and southern China, south to Pilbara
(Western Australia) and northern Queensland (Australia); mostly in brackish and fresh water



Lates calcarifer

Lithognathus aureti

Lithognathus mormyrus

Lythrypnus dalli

Monopterus albus

Typhlosynbranchus boueti

Mycteroperca bonaci

Notolabrus celidotus

Notolabrus gymnogenis

Notolabrus tetricus

Ophisternon bengalense

Pachymetopon aeneum

Pagellus acarne

Pagellus bogaraveo

Pagellus erythrinus

Latidae

Sparidae

Sparidae

Gobiidae

Synbranchidae

Synbranchidae

Epinephelidae

Labridae

Labridae

Labridae

Synbranchidae

Sparidae

Sparidae

Sparidae

Sparidae

Freshwater

Marine

Marine

Marine

Freshwater

Freshwater

Marine

Marine

Marine

Marine

Freshwater

Marine

Marine

Marine

Marine
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Persian Gulf east to Philippines and New Guinea, north to northern Vietnam and southern China, south to Pilbara
(Western Australia) and northern Queensland (Australia); mostly in brackish and fresh water

Southeastern Atlantic: Namibia to Cape Town (South Africa)

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea; eastern Atlantic: Bay of Biscay south to South Africa, including
Madeira and Canary Islands; Western Indian Ocean: South Africa north to Mozambique. Habitat: brackish, marine

Eastern Pacific

East Asia

West Africa

Western Atlantic: Bermuda and Massachusetts (U.S.A.) south to Brazil, including offshore islands

Southwestern Pacific: New Zealand

Southwestern Pacific

Australia: New South Wales, Victoria, Tasmania and South Australia

Asia and western Pacific countries

Southwestern Indian Ocean: Cape of Good Hope to Sodwana Bay (South Africa); Madagascar.

North Sea; Mediterranean Sea; Sea of Marmara; eastern Atlantic: British Isles south to Senegal, including Azores,
Madeira and Cape Verde Islands

Western Baltic Sea; North Sea; Mediterranean Sea; Sea of Marmara; eastern Atlantic: Norway and Iceland south to
Mauritania, including Azores and Madeira

Western Baltic Sea; North Sea; Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea; eastern Atlantic: Norway south to
Guinea-Bissau, including Azores, Madeira and Canary Islands



Pagrus auriga Marine Mediterranean Sea; eastern Atlantic: Galicia (Spain) south to Angola, including Madeira and Cape Verde Islands

Sparidae
Pacrus caeruleostictus Marine Mediterranean Sea; eastern Atlantic: Galicia (Spain) south to Angola, including Canary Islands, Sdo Tomé and
& Sparidae Principe; not found at Cape Verde Islands
Pacrus paeris Marine Mediterranean Sea; Sea of Marmara; eastern Atlantic: British Isles south to Western Sahara, including Azotes,
grus pag: Sparidae Madeira and Canary Islands
Red Sea, Indo-West Pacific: Seychelles, Madagascar and western Mascarenes east to Tuamotu Archipelago and
Paragobiodon echinocephalus Marine Marquesas Islands, north to southern Japan, south to Queensland (Australia), New Caledonia, Lord Howe Island,
Gobiidae and Tonga
Paracobiodon lacunicolus Marine Indo-West Pacific: East Africa and Madagascar east to Line Islands and Tuamotu Archipelago, north to Ryukyu
8 Gobiidae Islands, south to northern Australia and Lord Howe Island
Paracobiodon xanthosoma Marine Red Sea, Indo-West Pacific: East Africa and Seychelles east to Philippines and Samoa, north to southern Japan,
8 Gobiidae south to Queensland (Australia), Lord Howe Island, Chesterfield and Loyalty islands (New Caledonia)
Pictilabrus laticlavius Marine Southeastern Indian Ocean, southwestern Pacific: southern Queensland to Tasmania and to Western Australia.
Labridae
Plectropomus maculatus Marine Southeastern Indian Ocean, western Pacific: Indonesia east to Solomon Islands, north to Philippines, south to
P Epinephelidae Western Australia and Queensland (Australia
Plectropomus leopardus Marine Eastern Indian Ocean, western Pacific: Indonesia east to Marshall Islands, Fiji and Tonga, north to central Japan,
P P Serranidae south to Western Australia, Queensland (Australia) and New Caledonia
Nemanthias bicolor Marine Indo-West Pacific: Mascarenes and Maldives east to Hawaiian Islands, north to southern Japan, south to New
Anthiadidae Caledonia
Pseudanthias conspicuus Marine Northwestern Indian Ocean: Somalia and Persian Gulf east to western India
Anthiadidae
Pseudanthias elongatus Marine Western Pacific: Taiwan to Korea and Japan; New Caledonia
Anthiadidae
Red Sea; Indo-West Pacific: East Africa, South Africa, Persian Gulf, Socotra, Madagascar, Aldabra and western
Anthiadidae Marine Mascarenes east to Society Islands, north to central Japan, south to Western Australia, New Caledonia, Lord Howe
Pseudanthias squamipinnis Island and Tonga
Anthiadidae Marine
Pseudanthias taeniatus Red Sea; northwestern Indian Ocean: Gulf of Aden
Pseudochromidae Marine

Pseudochromis aldabraensis Western Indian Ocean: Aldabra; Oman and Persian Gulf east to Pakistan; Sri Lanka



Pseudochromis cyanotaenia

Pseudochromis flavivertex

Pseudogramma gregoryi

Pseudolabrus sieboldi

Pronotogrammus martinicensis

Rhinogobiops nicholsii

Sacura margaritacea

Sarpa salpa

Scarus festivus

Scarus frenatus

Scarus ghobban

Scarus iseri

Scarus globiceps

Scarus niger

Pseudochromidae

Pseudochromidae

Grammistidae

Labridae

Anthiadidae

Gobiidae

Anthiadidae

Sparidae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine
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Eastern Indian Ocean, western Pacific: Indonesia east to Kiribati (Gilbert Islands) and Vanuatu, north to Ryukyu
Islands (southern Japan), south to Coral Sea and New Caledonia

Red Sea endemic

Western Atlantic: Bermuda south to northeastern Brazil, including Fernando de Noronho Archipelago (Brazil);
southern-central Atlantic: Ascension Island

Northwestern Pacific: Taiwan north to Korea and Japan.

Western Atlantic: North Carolina (U.S.A.) and Bermuda south to Rio Grande do Norte (Brazil), including Gulf of
Mexico, Caribbean Sea and Fernando de Noronha Archipelago (Brazil).

Eastern Pacific

Western Pacific:Taiwan to Korea and Japan; New Caledonia

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea; eastern Atlantic: Bay of Biscay south to South Africa, including
Azores, Madeira and Canary Islands; southwestern Indian Ocean: South Africa

Indo-West Pacific: East Africa, South Africa, Madagascar, Mauritius (Mascarenes) and Chagos Archipelago east to
Marshall Islands and Gambier Islands, north to southern Japan, south to Queensland (Australia

Red Sea, Indo-West Pacific: East Africa, Socotra, Madagascar and Mascarenes east to Line Islands and Ducie
(Pitcairn Group), north to southern Japan and Ogasawara Islands, south to Rottnest Island (Western Australia),
New Caledonia, Lord Howe Island and Rapa

Red Sea; Indo-Pacific: East Africa, South Africa, Socotra, Seychelles, Comoros, Madagascar, Mascarenes and
Persian Gulf east to Panama (eastern Pacific), north to Amami Islands (southern Japan) and Ogasawara Islands,
south to Rottnest Island (Western Australia), New South Wales (Australia), Lord Howe Island, northern New
Zealand, Kermadec Islands and Rapa; Mediterranean Sea (Red Sea immigrant)

Western Atlantic

Indo-West Pacific: East Africa, South Africa, Seychelles, Madagascar and Mascarenes east to Wake Atoll, Line
Islands and Gambier Islands, north to Ryukyu Islands and Ogasawara islands, south to Shark Bay (Western
Australia), Lord Howe Island, New Caledonia and Rapa

Red Sea; Indo-West Pacific: East Africa, Socotra, Amirantes, Madagascar and Mauritius (Mascarenes) east to
Marshall Islands and Tuamotu Archipelago, north to southern Japan and Ogasawara Islands, south to Western
Australia, Queensland (Australia), New Caledonia and Tonga



Scarus taeniopterus

Scarus rivulatus

Scarus rubroviolaceus

Scarus vetula

Scolopsis monogramma

Scolopsis taenioptera

Semicossyphus pulcher

Serraniculus pumilio

Serranus annularis

Serranus atricauda

Serranus baldwini

Serranus cabrilla

Serranus hepatus

Serranus notospilus

Serranus phoebe

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Nemipteridae

Nemipteridae

Labridae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine
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Western Atlantic

Southeastern Indian Ocean, western Pacific: Sri Lanka east to Caroline Islands and New Ireland (Papua New
Guinea), north to Ryukyu Islands, south to Rottnest Island (Western Australia), Moreton Bay (Queensland,
Australia) and Kermadec Islands

Red Sea, Indo-Pacific: East Africa, South Africa, Socotra, Seychelles, Madagascar and Mascarenes (Mauritius,
Rodrigues) east to Clipperton Island and Panama, north to southern Japan and Hawaiian Islands, south to Western
Australia, Queensland (Australia), Middleton Reef, New Caledonia and Tonga.

Western Atlantic

Eastern Indian Ocean, western Pacific: Myanmar, Andaman Sea and Indonesia east to New Ireland (Papua New
Guinea), north to Ryukyu Islands (Japan), south to northern Australia

Eastern Indian Ocean, western Pacific: Myanmar, Andaman Sea and Indonesia east to Papua New Guinea, north to
northern Vietnam and Taiwan

Eastern Pacific

Western Atlantic: South Carolina (U.S.A.) south to Venezuela, including Gulf of Mexico and Caribbean Sea.
Western Atlantic: Bermuda and Georgia (U.S.A.) south to Brazil, including northwestern Gulf of Mexico and

Caribbean

Mediterranean Sea; eastern Atlantic: Spain and Portugal south to Guinea Bissau, including Azores, Madeira,
Canary Islands and Cape Verde Islands

Western Atlantic: southern Florida (U.S.A.) south to Santa Catarina (Brazil), including Gulf of Mexico and
Caribbean Sea

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea; eastern Atlantic: English Channel south to Angola, including
Azores, Madeira, Canary Islands, Cape Verde Islands, Sdo Tomé and Principe; Red Sea: Gulf of Suez

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea; eastern Atlantic: Portugal south to Senegal, including Canary
Islands

Western Atlantic: Georgia (U.S.A.), Florida Keys (U.S.A.) south to Suriname, including Gulf of Mexico and
Caribbean Sea

Western Atlantic: North Carolina (U.S.A.) and Bermuda south to Sao Paulo (Brazil), including Gulf of Mexico and
Caribbean Sea



Serranus psittacinus

Serranus scriba

Serranus subligarius

Serranus tabacarius

Serranus tigrinus

Serranus tortugarum

Spicara maena

Sparidentex hasta

Sparisoma aurofirenatum

Sparisoma chrysopterum

Sparisoma atomarium

Sparisoma radians

Sparisoma rubripinne

Sparisoma viride

Sparus aurata

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Serranidae

Sparidae

Sparidae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Sparidae

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine
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Eastern Pacific: Pacific coast of central Baja California (Mexico) south to Peru, including Gulf of California
(Mexico) and Galapagos Islands (Ecuador)

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea; eastern Atlantic: English Channel south to Morocco, including
Azores and Madeira; southwestern Indian Ocean: South Africa north to KwaZulu-Natal (rare)

Western Atlantic: North Carolina south to Florida (U.S.A.), including northern Gulf of Mexico

Western Atlantic: Georgia (U.S.A.) and Bermuda south to Brazil, including Gulf of Mexico and Caribbean Sea

Western Atlantic: southern Florida (U.S.A.) and Bermuda south to Venezuela and Curagao, including Caribbean
Sea

Western Atlantic: southern Florida (U.S.A.) south to Venezuela, including Caribbean Sea

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea; eastern Atlantic: Portugal south to Mauritania, including Azores,
Madeira and Canary Islands

Western Indian Ocean: Persian Gulf east to India. Ballast water introduction in Perth, Western Australia

Western Atlantic [not including Brazil]

Western Atlantic

Western Atlantic

Western Atlantic

Western Atlantic: including Gulf of Mexico and Caribbean Sea

Western Atlantic

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea; eastern Atlantic: British Isles south to Senegal, including Cape
Verde Islands; introduced in Madeira and Persian Gulf



Spicara smaris

Spondyliosoma cantharus

Stethojulis trilineata

Insidiator meerdervoortii

Symphodus tinca

Synbranchus marmoratus

Thalassoma bifasciatum

Thalassoma cupido

Thalassoma duperrey

Thalassoma lucasanum

Thalassoma lunare

Thalassoma lutescens

Thalassoma pavo

Thalassoma purpureum

Sparidae

Sparidae

Labridae

Platycephalidae

Labridae

Synbranchidae

Labridae

Labridae

Labridae

Labridae

Labridae

Labridae

Labridae

Labridae

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Freshwater

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine
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Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea; eastern Atlantic: Portugal south to Morocco, including Madeira
and Canary Islands

Western Baltic Sea; North Sea; Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea; eastern Atlantic: Norway south to
Namibia, including Madeira, Canary Islands and Cape Verde Islands

Eastern Indian Ocean, western Pacific: eastern India and Maldives east to Samoa, north to southern Korea and
Japan, south to eastern Australia and New Caledonia

Northwestern Pacific

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; Black Sea; eastern Atlantic: Spain and Portugal south to Morocco

Southern North America, central America, South America: Mexico south to northern Argentina

Western Atlantic: including Gulf of Mexico and Caribbean Sea

Northwestern Pacific: Taiwan north to Korea and Japan

Central Pacific: Johnston Atoll and Hawaiian Islands

Eastern Pacific

Red Sea; Indo-West Pacific: East Africa, Socotra, Madagascar and Persian Gulf east to Line Islands, Tuamotu
Archipelago and Gambier Islands, north to Korea and central Japan, south to Rottnest Island (Western Australia),
New South Wales (Australia), New Caledonia, Lord Howe, Norfolk and Kermadec Islands, northern New Zealand
and Tonga

Indo-West Pacific: East Africa and Socotra east to Hawaiian Islands and Easter Island, north to southern Japan,
south to Rottnest Island (Western Australia), southern New South Wales (Australia), Lord Howe Island, Norfolk
Islands, New Caledonia, Kermadec Islands, Tonga and Rapa; Revillagigedo Archipelago (Mexico)

Mediterranean Sea; Sea of Marmara; eastern Atlantic: Portugal south to Gabon, including Azores, Madeira and
Canary Islands

Red Sea; Indo-Pacific: East Africa, Socotra, Comoros, Madagascar and Mascarenes east to Hawaiian Islands,
Marquesas Islands and Easter Island, north to southern Japan and Ogasawara Islands, south to Rottnest Island
(Western Australia), northern New South Wales (Australia), Lord Howe Island, New Caledonia and Kermadec
Islands; also eastern Pacific: Clipperton Island



Thalassoma quinquevittatum

Tigrigobius multifasciatus

Trichonotus filamentosus

Trimma okinawae

Xyrichtys martinicensis

Xyrichtys novacula

Xyrichtys splendens

Labridae

Gobiidae

Trichonotidae

Gobiidae

Labridae

Labridae

Labridae

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine

Marine
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Indo-West Pacific: South Africa, East Africa and Madagascar east to Hawaiian Islands and Easter Island, north to
southern Japan, south to Western Australia, Lord Howe Island, New Caledonia and Tonga

Western Atlantic

Western Pacific: China and Japan

Western Pacific: Thailand and Indonesia east to Marshall Islands and Fiji, north to central Japan and Ogasawara
Islands, south to New Caledonia

Western Atlantic: including Gulf of Mexico and Caribbean Sea

Western Atlantic: southern Florida (U.S.A.) south to Brazil, including Gulf of Mexico and Caribbean Sea;
Mediterranean Sea; Sea of Marmara; eastern Atlantic: Spain south to Gabon, including Azores, Madeira, Canary
Islands, and Sao Tomé and Principe

Western Atlantic
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ANEXO B - Informagoes sobre hermafroditismo sincrono ¢ reversao sexual em acantomorfos

sequenciais.

Espécie Familia mSinc'rt:no Pr Pieoltl:::ll:::(l) Bidirecional Referéncia
Acanthopagrus australis Sparidae 1 0 0 Erisman, 2013
Acanthopagrus berda Sparidae 0 1 0 Avise, 2009
Acanthopagrus berda Sparidae 0 1 0 Avise, 2009
Acanthopagrus latus Sparidae 0 1 0 Erisman, 2013
Acanthopagrus latus Sparidae 0 1 0 Erisman, 2013
Acanthopagrus schlegelii Sparidae 1 0 0 Erisman, 2013
Achoerodus viridis Labridae 0 0 0 Avise, 2009
Alphestes afer Epinephelidae 0 0 0 Sadovy, 2008
Amblycirrhitus pinos Cirrhitidae 0 0 0 Sadovy, 2008
Amphiprion akallopisos Pomacentridae 0 1 0 Policansky, 1982
Amphiprion clarkii Pomacentridae 0 1 0 Policansky, 1982
Amphiprion frenatus Pomacentridae 0 1 0 Policansky, 1982
Amphiprion melanopus Pomacentridae 0 1 0 Sadovy, 2008
Amphiprion ocellaris Pomacentridae 0 1 0 Sadovy, 2008
Amphiprion perideraion Pomacentridae 0 1 0 Policansky, 1982
Amphiprion polymnus Pomacentridae 0 1 0 Policansky, 1982
Amphiprion sandaracinos Pomacentridae 0 1 0 Policansky, 1982
Anampses geographicus Labridae 0 0 0 Erisman, 2013
Anthias anthias Anthiadidae 0 0 0 Sadovy, 2008
Anthias nicholsi Anthiadidae 0 0 0 Erisman, 2013
Anthias noeli Anthiadidae 0 0 0 Erisman, 2013
Baldwinella vivanus Anthiadidae 0 0 0 Policansky, 1982
Bodianus diplotaenia Labridae 0 0 0 Erisman, 2013
Bodianus rufiss Labridae 0 0 0 Policansky, 1982

Scorpaenidae 0 0 0 Sadovy, 2008

Caracanthus typicus



Caracanthus unipinna
Chelidoperca hirundinacea
Symphodus melanocercus
Centropristis ocyurus
Centropristis philadelphica
Centropristis striata
Centropyge acanthops
Centropyge bicolor
Centropyge ferrugata
Centropyge fisheri
Centropyge flavissima
Centropyge interrupta

Centropyge multispinis

Centropomus undecimalis

Centropomus undecimalis

Cephalopholis boenak

Cephalopholis taeniops
Cephalopholis urodeta
Cepola macrophthalma

Cheilinus undulatus

Chlorurus sordidus
Choerodon rubescens
Choerodon schoenleinii

Choerodon venustus

Chrysoblephus cristiceps
Chrysoblephus laticeps

Chrysoblephus puniceus

Cichlasoma portalegrense
Cirrhitichthys aureus

Cirrhitus pinnulatus

Scorpaenidae
Serranidae
Labridae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Pomacanthidae
Pomacanthidae
Pomacanthidae
Pomacanthidae
Pomacanthidae
Pomacanthidae
Pomacanthidae
Centropomidae
Centropomidae
Epinephelidae
Epinephelidae
Epinephelidae
Cepolidae
Labridae
Scaridae
Labridae
Labridae
Labridae
Sparidae
Sparidae

Sparidae

Cichlidae

Cirrhitidae

Cirrhitidae
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Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Policansky, 1982
Sadovy, 2008
Policansky, 1982
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Avise, 2009
Policansky, 1982
Sadovy, 2008

Sadovy, 2008


https://www.fishbase.in/summary/FamilySummary.php?ID=349

Clepticus parrae

Cociella crocodilus
Calotomus carolinus
Calotomus spinidens
Coris dorsomacula

Coris julis

Coryphopterus personatus
Cryptotomus roseus
Cyprinocirrhites polyactis
Dascyllus aruanus
Dascyllus carneus
Dascyllus marginatus
Dascyllus reticulatus
Decodon melasma
Dentex gibbosus
Diplectrum bivittatum
Diplectrum formosum
Diplectrum macropoma
Diplectrum pacificum
Diplectrum rostrum
Diplodus puntazzo
Diplodus sargus

Epibulus insidiator
Epinephelus akaara
Epinephelus andersoni
Epinephelus chlorostigma
Epinephelus diacanthus
Epinephelus fasciatus
Epinephelus marginatus

Epinephelus morio

Labridae
Platycephalidae
Scaridae
Scaridae
Labridae
Labridae
Gobiidae
Scaridae
Cirrhitidae
Pomacentridae
Pomacentridae
Pomacentridae
Pomacentridae
Labridae
Sparidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Sparidae
Sparidae
Labridae
Epinephelidae
Epinephelidae
Epinephelidae
Epinephelidae
Epinephelidae
Epinephelidae

Epinephelidae

Policansky, 1982

Sadovy, 2008
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013

Erisman, 2013

Policansky, 1982

Policansky, 1982

Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008

Sadovy, 2008

Policansky, 1982

Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008

Avise, 2009

Policansky, 1982

Sadovy, 2008
Avise, 2009

Avise, 2009



Epinephelus rivulatus
Genicanthus caudovittatus
Genicanthus lamarck

Genicanthus semifasciatus

Gobiodon histrio
Halichoeres bivittatus
Halichoeres garnoti
Halichoeres maculipinna
Halichoeres marginatus
Halichoeres melanurus
Halichoeres pictus
Halichoeres poeyi
Halichoeres radiatus
Halichoeres scapularis
Halichoeres semicinctus
Halichoeres trimaculatus
Hemanthias leptus
Hemanthias peruanus
Hypoplectrodes huntii
Hypoplectrodes maccullochi
Hypoplectrus chlorurus
Hypoplectrus nigricans
Hypoplectrus puella
Hypoplectrus unicolor
Hologymnosus annulatus
Inegocia japonica
Kryptolebias marmoratus
Kumococius rodericensis
Labroides dimidiatus

Labrus bergylta

Epinephelidae
Pomacanthidae
Pomacanthidae
Pomacanthidae
Gobiidae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Anthiadidae
Anthiadidae
Anthiadidae
Anthiadidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Labridae
Platycephalidae
Rivulidae
Platycephalidae
Labridae

Labridae
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Avise, 2009
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Sadovy, 2008
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Sadovy, 2008
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Sadovy, 2008
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Policansky, 1982
Sadovy, 2008
Policansky, 1982
Sadovy, 2008

Erisman, 2013



Labrus merula

Labrus mixtus

Labrus viridis
Lachnolaimus maximus
Lethrinus atkinsoni
Lethrinus genivittatus
Lethrinus lentjan
Lethrinus mahsena
Lethrinus miniatus
Lethrinus nebulosus
Lethrinus rubrioperculatus
Lethrinus variegatus
Lates calcarifer

Lates calcarifer
Lithognathus aureti
Lithognathus mormyrus

Lythrypnus dalli

Monopterus albus
Typhlosynbranchus boueti

Mycteroperca bonaci

Notolabrus celidotus
Notolabrus gymnogenis
Notolabrus tetricus
Ophisternon bengalense
Pachymetopon aeneum
Pagellus acarne
Pagellus bogaraveo
Pagellus erythrinus
Pagrus auriga

Pagrus caeruleostictus

Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Lethrinidae
Lethrinidae
Lethrinidae
Lethrinidae
Lethrinidae
Lethrinidae
Lethrinidae
Lethrinidae
Latidae
Latidae
Sparidae
Sparidae
Gobiidae
Synbranchidae
Synbranchidae
Epinephelidae
Labridae
Labridae

Labridae

Synbranchidae
Sparidae
Sparidae
Sparidae
Sparidae
Sparidae

Sparidae

Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Avise, 2009

Sadovy, 2008
Avise, 2009

Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008

Sadovy, 2008
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Policansky, 1982

Avise, 2009

Sadovy, 2008

Policansky, 1982

Policansky, 1982

Avise, 2009

Policansky, 1982

Policansky, 1982

Erisman, 2013

Policansky, 1982

Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013

Sadovy, 2008



Pagrus pagrus

Paragobiodon echinocephalus
Paragobiodon lacunicolus
Paragobiodon xanthosoma
Pictilabrus laticlavius
Plectropomus maculatus
Plectropomus leopardus
Nemanthias bicolor
Pseudanthias conspicuus

Pseudanthias elongatus

Pseudanthias squamipinnis
Pseudanthias taeniatus
Pseudochromis aldabraensis
Pseudochromis cyanotaenia
Pseudochromis flavivertex
Pseudogramma gregoryi
Pseudolabrus sieboldi

Pronotogrammus martinicensis

Rhinogobiops nicholsii
Sacura margaritacea
Sarpa salpa

Scarus festivus
Scarus frenatus
Scarus ghobban
Scarus iseri

Scarus globiceps
Scarus niger

Scarus taeniopterus
Scarus rivulatus

Scarus rubroviolaceus

Sparidae
Gobiidae
Gobiidae
Gobiidae
Labridae
Epinephelidac
Serranidae
Anthiadidae
Anthiadidae

Anthiadidae
Anthiadidae

Anthiadidae
Pseudochromidae
Pseudochromidae
Pseudochromidae
Grammistidae
Labridae
Anthiadidae
Gobiidae
Anthiadidae
Sparidae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Scaridae

Scaridae
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Erisman, 2013
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Erisman, 2013
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Policansky, 1982
Erisman, 2013
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Erisman, 2013
Avise, 2009
Sadovy, 2008
Policansky, 1982
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Avise, 2009
Policansky, 1982
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Policansky, 1982
Erisman, 2013

Avise, 2009



Scarus vetula

Scolopsis monogramma

Scolopsis taenioptera

Semicossyphus pulcher

Serraniculus pumilio
Serranus annularis
Serranus atricauda
Serranus baldwini
Serranus cabrilla
Serranus hepatus
Serranus notospilus
Serranus phoebe
Serranus psittacinus
Serranus scriba
Serranus subligarius
Serranus tabacarius
Serranus tigrinus

Serranus tortugarum

Spicara maena

Sparidentex hasta

Sparisoma aurofrenatum

Sparisoma chrysopterum

Sparisoma atomarium
Sparisoma radians
Sparisoma rubripinne
Sparisoma viride
Sparus aurata

Spicara smaris

Spondyliosoma cantharus

Stethojulis trilineata

Scaridae
Nemipteridae
Nemipteridae
Labridae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Serranidae
Sparidae
Sparidae
Scaridae
Scaridae
Scaridae
Scaridae
Scaridae
Scaridae
Sparidae
Sparidae
Sparidae

Labridae
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Policansky, 1982
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Policansky, 1982
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Sadovy, 2008
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Policansky, 1982
Erisman, 2013
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Erisman, 2013
Sadovy, 2008
Erisman, 2013

Erisman, 2013



Insidiator meerdervoortii
Symphodus tinca
Synbranchus marmoratus
Thalassoma bifasciatum
Thalassoma cupido
Thalassoma duperrey
Thalassoma lucasanum
Thalassoma lunare
Thalassoma lutescens
Thalassoma pavo
Thalassoma purpureum
Thalassoma quinquevittatum
Tigrigobius multifasciatus
Trichonotus filamentosus

Trimma okinawae

Xyrichtys martinicensis
Xyrichtys novacula

Xyrichtys splendens

Platycephalidae
Labridae
Synbranchidae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Labridae
Gobiidae
Trichonotidae
Gobiidae
Labridae
Labridae

Labridae
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Sadovy, 2008
Erisman, 2013
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Policansky, 1982
Kobaiashi, 2012
Policansky, 1982
Avise, 2009
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Erisman, 2013
Policansky, 1982
Sadovy, 2008
Sadovy, 2008
Policansky, 1982
Erisman, 2013

Policansky, 1982
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ANEXO C - Matriz de presenca-auséncia com as distribuigdes de acantomorfos hermafroditas nos reinos biogeograficos segundo FishBase e

Eschmeyer Catalog of Fishes (Fricke et al., 2018).

América Américado América Eurasia Eurasia Eurasia Eurasia Afro}répic Indomalaia
Espécies Subartica N(,)l‘t?, Central América' do Sul Subé,rti.ca Ocidf’.nt.al Cen,tra'l Orie,ntﬁ}l Sul da Eurasia os (Afric'a (Sul e
(norte (Neartica (norte (maior (Paleartico (Paleartico (Paleartico (Paledrtico (Sul do Subsaaria  Sudeste

Neidrtica)  maior)  Neotropical) Neotrépico) Norte)  Ocidental)  Central) Oriental) Paledrtico) na) Asidtico) Australdsia Oceania __Antarctica
Acanthopagrus australis 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0
Acanthopagrus berda 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 0
Acanthopagrus berda 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 0
Acanthopagrus latus 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0
Acanthopagrus latus 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0
Acanthopagrus schlegelii 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0
Achoerodus viridis 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0
Alphestes afer 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Amblycirrhitus pinos 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0
Amphiprion akallopisos 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0
Amphiprion clarkii 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 1 1 1 0
Amphiprion frenatus 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0
Amphiprion melanopus 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0
Amphiprion ocellaris 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0
Amphirion perideraion 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 1 1 0

Amphiprion polyimnus 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 1 0 0



Amphiprion sandaracinos
Anampses geographicus
Anthias anthias

Anthias nicholsi

Anthias noeli

Baldwinella vivanus
Bodianus diplotaenia
Bodianus rufus
Caracanthus typicus
Caracanthus unipinna
Chelidoperca hirundinacea
Centrolabrus melanocercus
Centropristis ocyurus
Centropristis philadelphica
Centropristis striata
Centropyge acanthops
Centropyge bicolor
Centropyge ferrugata
Centropyge fisheri
Centropyge flavissima
Centropyge interrupta

Centropyge multispinis
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Centropomus undecimalis
Centropomus undecimalis
Cephalopholis boenak
Cephalopholis taeniops
Cephalopholis urodeta
Cepola macrophthalma

Cheilinus undulatus

Chlorurus sordidus
Choerodon rubescens
Choerodon schoenleinii

Choerodon venustus

Chrysoblephus cristiceps
Chrysoblephus laticeps

Chrysoblephus puniceus

Cichlasoma portalegrense
Cirrhitichthys aureus

Cirrhitus pinnulatus

Clepticus parrae
Cociella crocodilla
Calotomus carolinus
Calotomus spinidens

Coris dorsomacula
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Coris julis

Coryphopterus personatus
Cryptotomus roseus
Cyprinocirrhites polyactis
Dascyllus aruanus
Dascyllus carneus
Dascyllus marginatus
Dascyllus reticulatus
Decodon melasma
Dentex gibbosus
Diplectrum bivittatum
Diplectrum formosum
Diplectrum macropoma
Diplectrum pacificum
Diplectrum rostrum
Diplodus puntazzo
Diplodus sargus

Epibulus insidiator
Epinephelus akaara
Epinephelus andersoni
Epinephelus chlorostigma

Epinephelus diacanthus
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Epinephelus fasciatus
Epinephelus marginatus
Epinephelus morio
Epinephelus rivulatus
Genicanthus caudovittatus
Genicanthus lamarck

Genicanthus semifasciatus

Gobiodon histrio
Halichoeres bivittatus
Halichoeres garnoti
Halichoeres maculipinna
Halichoeres marginatus
Halichoeres melanurus
Halichoeres pictus
Halichoeres poeyi
Halichoeres radiatus
Halichoeres scapularis
Halichoeres semicinctus
Halichoeres trimaculatus
Hemanthias leptus
Hemanthias peruanus

Hypoplectrodes huntii



Hypoplectrodes maccullochi
Hypoplectrus chlorurus
Hypoplectrus nigricans
Hypoplectrus puella
Hypoplectrus unicolor
Hologymnosus annulatus
Inegocia japonica
Kryptolebias marmoratus
Kumococius rodericensis
Labroides dimidiatus
Labrus bergylta

Labrus merula

Labrus mixtus

Labrus viridis
Lachnolaimus maximus
Lethrinus atkinsoni
Lethrinus genivittatus
Lethrinus lentjan
Lethrinus mahsena
Lethrinus miniatus
Lethrinus nebulosus

Lethrinus rubrioperculatus



Lethrinus variegatus
Lates calcarifer

Lates calcarifer
Lithognathus aureti
Lithognathus mormyrus

Lythrypnus dalli

Monopterus albus
Monopterus boueti

Mycteroperca bonaci

Notolabrus celidotus
Notolabrus gymnogenis
Notolabrus tetricus
Ophisternon bengalense
Pachymetopon aeneum
Pagellus acarne
Pagellus bogaraveo
Pagellus erythrinus
Pagrus auriga

Pagrus caeruleostictus
Pagrus pagrus
Paragobiodon echinocephalus

Paragobiodon lacunicolus
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Paragobiodon xanthosoma
Pictilabrus laticlavius
Plectropomus maculatus
Plectropomus leopardus
Pseudanthias bicolor
Pseudanthias conspicuus

Pseudanthias elongatus

Pseudanthias squamipinnis
Pseudanthias taeniatus
Pseudochromis aldabraensis
Pseudochromis cyanotaenia
Pseudochromis flavivertex
Pseudogramma gregoryi
Pseudolabrus sieboldi

Pronotogrammus martinicensis

Rhinogobiops nicholsii
Sacura margaritacea
Sarpa salpa

Scarus festivus

Scarus frenatus
Scarus ghobban

Scarus iseri
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Scarus globiceps
Scarus niger

Scarus taeniopterus
Scarus rivulatus
Scarus rubroviolaceus
Scarus vetula
Scolopsis monogramma
Scolopsis taenioptera
Semicossyphus pulcher
Serraniculus pumilio
Serranus annularis
Serranus atricauda
Serranus baldwini
Serranus cabrilla
Serranus hepatus
Serranus notospilus
Serranus phoebe
Serranus psittacinus
Serranus scriba
Serranus subligarius
Serranus tabacarius

Serranus tigrinus
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Serranus tortugarum

Spicara maena

Sparidentex hasta

Sparisoma aurofrenatum
Sparisoma chrysopterum
Sparisoma atomarium
Sparisoma radians
Sparisoma rubripinne
Sparisoma viride

Sparus aurata

Spicara smaris
Spondyliosoma cantharus
Stethojulis trilineata
Suggrundus meerdervoorti
Symphodus tinca
Synbranchus marmoratus
Thalassoma bifasciatum
Thalassoma cupido
Thalassoma duperrey
Thalassoma lucasanum
Thalassoma lunare

Thalassoma lutescens
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Thalassoma pavo
Thalassoma purpureum
Thalassoma quinquevittatum
Tigrigobius multifasciatus
Trichonotus filamentosus

Trimma okinawae

Xyrichtys martinicensis
Xyrichtys novacula

Xyrichtys splendens
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