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Resumo

O presente estudo buscou contribuir para a elucidacdo da historia evolutiva e
biogeogréafica do grupo Saguinus mystax através de dados morfologicos, moleculares e
biogeograficos. Foram estabelecidos 18 caracteres cranianos e seis caracteres de
pelagem a partir do exame de 208 espécimes depositados em instituicdes brasileiras e da
literatura. A partir destes dados foi obtida uma filogenia morfolégica por parciménia,
que resultou em um clado formado por S. imperator, S. mystax e S. labiatus, sustentado
por quatro sinapomorfias e quatro outras sinapormorfias dando suporte para a inclusdo
de S. inustus no grupo S. mystax, hipotese previamente aventada por dados moleculares,
mas que ainda carecia de suporte morfologico. Filogenias com dados moleculares e
concatenados foram obtidas a partir dos dados morfoldgicos e de 40 marcadores do
GenBank. Em ambas S. mystax e S. labiatus formam um clado com S. inustus, sendo S.
imperator mais distantemente relacionado. Estimativas utilizando rel6gio molecular
relaxado datam a diversificacdo do grupo S. mystax no intervalo de 6 a 12 milhdes de
anos. A primeira divergéncia teria sido a de S. imperator (3 — 9 m.a), seguida de S.
inustus (1,8 a 6,7 m.a.) e S. labiatus e S. mystax (0,7 a 4,7 m.a.). Para testar a hipétese
de diversificacdo de Hershkovitz (1977), otimizamos o carater de branqueamento da
pelagem facial por parciménia e maxima verossimilhanca e ambas sugerem que este
carater ndo constitui base adequada para a proposicao de hipotese evolutiva para essas
espécies. Nas analises biogeogréficas realizadas no Bio-GeoBEARS, o modelo DIVA]j
apontou a area ancestral de Saguinus e do grupo S. mystax no oeste Amazénico, de onde
0 grupo teria se dispersado, possibilitado pelas mudangas ocorridas na paisagem
amazonica a partir do inicio do Mioceno tardio, sendo de particular importancia o fim
do sistema de lagos conhecido como Sistema Pebas e o inicio do estabelecimento dos
atuais sistemas fluviais, que hoje sdo conhecidos por delimitar a distribuicdo das

espécies de Saguinus.



Abstract

Phylogeny and Biogeographic History of the Saguinus mystax group (Primates:
Callitrichidae)

The present study sought to contribute to the elucidation of the evolutionary and
biogeographic history of the Saguinus mystax group through morphological, molecular
and biogeographic data. Eighteen cranial characters and six coat characters were
established from the examination of 208 specimens deposited in Brazilian institutions
and from the literature. From these data a morphological phylogeny was obtained by
parsimony, which resulted in a clade formed by S. imperator, S. mystax and S. labiatus,
supported by four synapomorphies, while four other synapomorphies supported the
inclusion of S. inustus in the S. mystax group, a hypothesis previously postulated by
molecular data, but still lacking morphological support. Phylogenies with molecular and
concatenated data were obtained from the morphological data and from 40 GenBank
markers. In both, S. mystax and S. labiatus form a clade with S. inustus, while S.
imperator more distantly related. Estimates using relaxed molecular clock date the
diversification of the S. mystax group between 6 and 12 million years. The first
divergence would have been of S. imperator (3-9 ma), followed by S. inustus (1.8 to 6.7
ma) and S. labiatus and S. mystax (0.7 to 4.7 ma). To test the hypothesis of
diversification by Hershkovitz (1977), we optimized the facial bleaching character by
parsimony and maximum likelihood and both suggest that this character does not
constitute an adequate basis for proposing an evolutionary hypothesis for these species.
In the biogeographic analyzes carried out in Bio-GeoBEARS, the DIVAj model pointed
to the ancestor area of Saguinus and S. mystax group in the western Amazon, from
where the group would have dispersed, made possible by changes in the Amazonian
landscape in the early Miocene, of particular importance being the end of the system of
lakes known as the Pebas System and the beginning of the establishment of the present
fluvial systems, that today are known to delimit the distribution of species of Saguinus.



1. Introducao

A infraordem Platyrrhini compreende um grupo monofilético de primatas que
ocupam as Américas Central e do Sul e sdo conhecidos popularmente como macacos do
Novo Mundo. Esses primatas sul-americanos constituem, junto aos macacos do Velho
Mundo, o clado de primatas antropdides (Poux et al., 2006). Os Platyrrhini atuais sao
divididos em cinco familias: Pitheciidae, Atelidae, Aotidae, Cebidae e Callitrichidae,
que juntas totalizam 20 géneros (Rylands et al., 2012). Os Callitrichidae, popularmente
conhecidos como saguis e micos, distinguem-se do restante de Platyrrhini por
apresentarem geminacdo reprodutiva, auséncia de terceiros molares, molares
trituberculares superiores (faltando o hipocone), presenca de garras em vez de unhas em
todos os digitos (exceto o halux) e menor tamanho corporal (Hershkovitz, 1977).

Inicialmente proposta por Gray (1821), a familia Callithrichidae foi considerada
como sendo uma subfamilia de Cebidae por Rosenberger (1980) e por Schneider e
Rosenberger (1996) por meio de estudos morfologicos e moleculares. Estes estudos
estabeleceram um arranjo que reunia os atuais Callitrichidae com os macacos-prego
(Cebus e Sapajus) e macacos-de-cheiro (género Saimiri) na entdo familia Cebidae,
deixando outros Platyrrhini em trés outras familias: Pitheciidae (incluindo o género
Callicebus), Aotidae e Atelidae, resultando num total de 4 familias de Platyrrhini
(Groves, 2001). Posteriormente, Rylands e Mittermeier (2009) mantiveram saguis e
micos em sua propria familia, restabelecendo Callitrhichidae e mantendo as cinco
familias de Platyrrhini. Atualmente sdo reconhecidos seis géneros dentro de
Callithrichidae, Cebuella, Callithrix, Mico, Leontopithecus, Callimico e Saguinus.

Atualmente sdo reconhecidas cerca de 22 espécies dentro do género Saguinus
(Rylands et al., 2016). As espécies do género ocorrem em florestas tropicais da América
do Sul, tendo distribuicdo desde o Panama até a Bolivia, incluindo a regido Norte do
Brasil. A classificacdo tradicional de Hershkovitz (1977) para Saguinus contém 10
espécies, algumas delas divididas em subespécies, totalizando 33 taxons dentro do
género. Hershkovitz (1977) usou a pelagem facial para dividir as espécies de Saguinus
em seis grupos:

1. S. nigricollis, incluindo as espécies S. nigricollis (Spix, 1823) e S. fuscicollis
(Spix, 1823);



2. S. midas, incluindo S. m. midas (Linnaeus, 1758) e S. midas niger (E.
Geoffroy, 1803);

3. S. bicolor, contendo S. bicolor (Spix, 1823);

4. S. oedipus, incluindo S. oedipus (Linnaeus, 1758) e S. geoffroyi (Pucheran,
1845);

5. S. inustus, contendo somente a espécie S. inustus (Schwarz, 1951) e;

6. S. mystax, incluindo S. mystax (Spix, 1823), S. labiatus (E. Geoffroy in
Humboldt, 1812) e S. imperator (Goeldi, 1907).

A maior parte desses grupos também tem sido confirmada como clados distintos
por estudos moleculares, a exce¢do do grupo S. inustus, o qual € incluido no grupo S.
mystax em analises realizadas por Cropp et al. (1999) e Boubli et al. (2015), que usaram
mtDNA, e por Buckner et al. (2015), que usaram mtDNA e sequéncias nucleares,
embora sua posicao relativa as espécies dentro desse grupo difira entre esses estudos.

Em uma revisdo de Saguinus, Rylands et al. (2016) continuaram a considerar o0s
grupos descritos por Hershkovitz (1977), com excecao da excluséo do grupo S. inustus,
totalizando entdo, cinco grupos de Saguinus: S. nigricollis, S. midas, S. bicolor, S.
oedipus, e S. mystax.

Em filogenias recentes, o grupo S. mystax (composto por S. imperator, S.
mystax, S. labiatus e, baseado em dados moleculares, S. inustus) é recuperado como um
grupo monofilético (Springer et al., 2012; Boubli et al., 2015; Buckner et al., 2015). As
espécies que compde o grupo S. mystax tem tido sua taxonomia relativamente estavel ao
longo dos anos, com excecdo de duas subespécies, S. mystax pluto (Lénnberg, 1926) e
S. mystax pileatus (I. Geoffroy e Deville, 1848), relacionadas por Rylands et al. (2016)
como grupos de delimita¢do obscura, gracas a auséncia de dados genéticos disponiveis.
Por outro lado, as relacdes filogenéticas das espécies integrantes do grupo S. mystax nao
séo ainda bem estabelecidas.

Hershkovitz (1977) reconheceu trés subespécies de S. mystax, mas Groves (2001)
sugeriu que enquanto duas delas, S. m. mystax (Spix, 1823) e S. m. pluto (Lénnberg,
1926), eram bastante similares entre si, a forma S. m. pileatus (I. Geoffroy e Deville,
1848) era distinta o suficiente para ter seu status elevado ao de espécie.

Saguinus labiatus foi inicialmente descrito por Geoffroy (1812) e atualmente
compreende as subespécies S. labiatus labiatus (E. Geoffroy in Humboldt, 1812), S.
labiatus rufiventer (Gray, 1843) e S. labiatus thomasi (Goeldi, 1907). A taxonomia atual
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de S. labiatus segue a classificagdo de Hershkovitz (1977), exceto para S. |. rufiventer
(Gray, 1843), que Hershkovitz (1977) havia listado como sindnimo de S. |. labiatus. Ele
reconheceu as diferencas entre eles como variagbes clinais. Contudo, foram
considerados como subespécies véalidas por Groves (2001), com distribuicdo (também
indicada por Hershkovitz (1977) que se estende ao sul do Rio Solim@es entre 0s Rios
Madeira e Purus em dire¢éo ao Rio Ipixuna.

Saguinus imperator foi descrito inicialmente por Goeldi (1907). Ocorre na
Amazonia ocidental, nos estados do Amazonas e do Acre, leste do Peru e norte da
Bolivia. Sua caracteristica mais marcante € um conspicuo bigode branco. Atualmente,
duas subespécies sdo reconhecidas: S. i. imperator (Goeldi 1907) e S. i. subgrisescens
(Lonnberg 1940). Hershkovitz (1979) revisou a taxonomia e distribuicdo de S.
imperator, revalidando a subespécie S. imperator subgrisescens, antes considerada
sindnima de S. imperator (Hershkovitz 1977).

Saguinus inustus (Schwarz 1951) ocorre na Amazonia brasileira e colombiana.
Inicialmente descrito como Leontocebus midas inustus, foi considerado um hibrido de
S. midas e S. nigricollis por Hill (1957). Napier (1959) o colocou no subgénero
Marikina junto ao grupo S. bicolor e S. leucopus (Gunther 1877). Hershkovitz (1977),
no entanto, definiu S. inustus como um grupo a parte. A partir de entdo, a posi¢ao
filogenética de S. inustus apresentou diversas controvérsias. Analises moleculares
recentes (Buckner et al., 2015; Bubli et al., 2015 e Cropp et al., 1999) sugerem que S.
inustus pertence ao grupo S. mystax, mas nao existem estudos que relacionem
caracteristicas morfoldgicas que suportem sua inclusdo nesse grupo.

Hershkovitz (1977) propds que S. mystax e S. imperator seriam espécies irmas,
enquanto S. labiatus estaria mais distantemente relacionado, em uma hipotese
filogenética baseada na variacdo de pelagem facial. Com uma matriz de caracteres
cranianos e dentarios, Natori (1988) ndo obteve sucesso na elucidacdo das relacdes
filogenéticas internas do grupo S. mystax, obtendo uma politomia entre S. imperator, S.
labiatus e S. mystax (Figura 1). Cropp (1999), com o uso de sequéncias mitocondriais,
sugere que S. inustus seria um grupo irmao do clado formado pelas outras trés espécies,
enguanto S. labiatus e S. imperator seriam as espécies mais proximamente relacionadas
entre si (Figura 2). J& nas analises de Buckner et. al. (2015), um clado formado por S.
inustus e S. mystax € recuperado, com S. labiatus e S. imperator mais externamente,
respectivamente (Figura 3). Mesmo apés a inclusdo de S. inustus no grupo S. mystax
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pelo uso de dados moleculares (Buckner et al., 2015; Bubli et al., 2015 e Cropp et al.,
1999), as inter-relacdes filogenéticas do grupo S. mystax permaneceram pouco

estudadas.
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Figura 1. Filogenia do género Saguinus obtida pelo trabalho de Natori (1988) por meio de
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Ak

Callimico
I—" Leontoprthecus
Iﬁ: Cetaiedla
== Caftithrix
rEokl T !
1wy & [ fescicollis
115 LB 5 1 nigrgions
18013 ']_ Loy I melanolewcus
el ] = 8 weddells
WL g 1 illigert
36 >'
[P 8 lescogenys
— Li“ 8 lmpanatus
=i 8, friparsitus
e :ﬁ L S fusens
= Sonigricolls )
o1 e 8 b N

L% o 5. iniprerator
1517 8. . mysiay

W1 =
8w, plute

Small-bodied Clade

S, fersties
" 2813
SR 2497 5. peoffrov
1475
i . oedipus }

5. lemenmis

466 34
3 8. m. nidas

£t X
T 8. m.niper

ZZ 5 b bicalor
&, b mvartingd
2 S'. FL rh’_']ll FACENS J

Large-bodied Clade

11
L]

Figura 2. Filogenia do género Saguinus obtida no trabalho de Cropp et al. (1999) a partir de
sequencias mitocondriais.
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Figura 3. Filogenia obtida por Buckner et al. (2015) para Callitrichidae através de dados
moleculares pertencentes a 10 marcadores moleculares extraidos do GenBank.

1.1. Historia Evolutiva e Biogeografia do grupo S. mystax

Hershkovitz (1977) descreve a distribuicdo geogréafica do grupo S. mystax como
sendo a regido amazonica brasileira, boliviana e peruana, estendendo-se a partir dos
Rios Madeira e Madre de Dios ao Sul do Amazonas e Bolivia; a oeste, limitada pelo Rio
Huallaga, no Peru; e ao norte do Rio Amazonas, limitada pelos Rios Japura e I¢é, no
Brasil.

Hershkovitz (1977) também prop6e uma hipdtese para a biogeografia historica e
diversificacdo dessas espécies (Figura 4), baseando-se em caracteres de pelagem e suas
respectivas distribuicbes geogréaficas. Ele sugere que cada espécie do grupo S. mystax
pode ter se originado de uma espécie semelhante ao atual Saguinus graellsi (Espada,
1870), uma das espécies que integra o grupo S. nigricollis, com uma banda circumbucal
acinzentada e o restante da face densamente pigmentado. O centro geografico ancestral

é postulado como sendo na base oriental dos Andes Peruanos.



A divergéncia dos membros do grupo S. mystax a partir da linhagem do grupo S.
nigricollis teria ocorrido, ainda de acordo com Hershkovitz (1977), através da
intensificacdo da despigmentacdo da regido circumbucal. O branqueamento dos pelos
circumbucais ja estaria estabilizado no estoque ancestral. A despigmentacdo prosseguiu
entdo em direcdo ao septo nasal, como nos S. labiatus atuais. A continuacdo da
despigmentacdo e areas adiante da boca e nariz, com concomitante aumento e
branqueamento dos bigodes, teria marcado a tendéncia evolutiva que culminou com o
aspecto observado em S. imperator. S. labiatus seria entdo menos diferenciado e S.
mystax intermediario, nessa linhagem.

Hershkovitz (1977) entendeu que o padrdo distribucional do grupo sugeria que
S. mystax e S. imperator provavelmente teriam surgido a partir de um ancestral comum,
enquanto S. labiatus parecia estar relacionado somente atraves do estoque ancestral.
Independentemente da historia, as trés espécies formariam uma série morfologica
graduada relacionada a despigmentacdo facial. S. labiatus seria 0 menos derivado no
que diz respeito a despigmentacdo facial e desenvolvimento do bigode. Por outro lado,
suas partes inferiores vermelhas seriam, de acordo com Hershkovitz, caracteristicas

metacromaticas avangadas quando comparadas com outros membros do grupo.
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Figura 4. Hipotese de dispersdo do grupo S. mystax proposta por Hershkovitz (1977).



Porém, apds a publicacdo do tratado de Hershkovitz (1977), ndo foram
realizados testes que visassem a verificacdo de sua hipdtese de evolugdo e dispersdo
para 0 grupo S. mystax, assim como ocorre a auséncia de estudos filogenéticos com
caracteres morfologicos que poderiam auxiliar no esclarecimento da historia evolutiva
do grupo. A caréncia desses estudos impede que o historico evolutivo desses animais
possa ser relacionado com o histérico paleogeografico das regides de ocorréncia das
espécies integrantes do grupo S. mystax, particularmente relacionadas ao historico da
Amazonia ocidental e, portanto, impedem o esclarecimento de seu historico de
dispersdo ao longo do espaco geografico.

O histdrico paleogeografico amazonico é associado a historias de dispersdo de
espécies viventes (e.g. Haffer 1969) e, embora haja discussdes a respeito do papel dos
rios na diversificacdo de linhagens amazoénicas (Bush, 1994; Haffer, 1997; Gascon et
al., 2000; Moritz et al., 2000; Aleixo, 2004; Bonvicino e Weksler, 2012), alguns estudos
indicam que fenbmenos responsaveis por alteragdes na conformacdo da Bacia
Amazonica podem ter dirigido em algum grau os processos de diversificacdo de
primatas (Hershkovitz,1977; Ayres e Clutton-Brock, 1992; Peres et al., 1996; Casado et
al., 2007). Esta ideia é apoiada por alguns estudos recentes sobre a evolucdo da
drenagem amazonica (Hoorn et al., 2010), que colocam a origem dos principais rios
amazobnicos no Mioceno. A concordancia entre os eventos geoldgicos que moldaram a
conformacdo dos rios amazodnicos e a diversidade de espécies é também encontrada no
trabalho de Boubli et al. (2015), cujos resultados mostram isolamento de populacGes de
primatas em margens opostos de rios através de eventos de vicariancia.

No presente estudo, além de testarmos a hipotese de diversificacdo de
Hershkovitz (1977) através da utilizacdo de caracteres morfoldgicos, inferimos as areas
ancestrais ocupadas pelas espécies do grupo S. mystax usando técnicas inferenciais com
base nas variacBes geogréaficas existentes. As analises biogeogréaficas integram dados
distribucionais, filogenéticos, morfolégicos, moleculares e paleontolégicos em um
estudo dos padrGes de evolucdo das espécies e das mudancas historicas que o0s
moldaram. A compreensdo da historia biogeografica desses primatas pode entdo ser
alcancada atraves do rastreamento de sua distribuicdo atual, bem como a historia dos
possiveis eventos de dispersao, vicariancia e extin¢do, em um quadro filogenético bem

estabelecido. Espera-se, com isso, contribuir para o esclarecimento das forcas externas



tais como o ambiente geofisico e as mudancas climaticas que, conjuntamente com a

especiacdo, afetaram as historias evolutivas destes animais.
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2. Objetivos

Este trabalho possui como objetivo geral a elucidacao das relagdes filogenéticas
existentes dentro do grupo S. mystax, utilizando tanto caracteres morfolégicos quanto
dados moleculares disponiveis, bem como de sua histéria biogeografica, Para isso,

foram definidas as seguintes metas:

1. Estabelecimento das relagdes filogenéticas entre as espécies e subespécies
integrantes do grupo S. mystax, através de filogenias morfologicas, moleculares e de
evidéncia total, utilizando-se marcadores moleculares extraidos do GenBank e

caracteres cranianos, dentérios e de pelagem.

2. Atualizar a distribuicdo geografica das espécies e subespécies, através de

dados da literatura e aqueles obtidos em cole¢des cientificas.

3. Estabelecer a histdria biogeografica do grupo S. mystax, testando a hip6tese de

evolucdo e dispersao proposta por Hershkovitz (1977).
4. Compreender a evolucdo dos caracteres morfolégicos do grupo S. mystax,

testando a hipdtese de evolucdo destes caracteres proposta por Hershkovitz (1977),
através de métodos filogenéticos comparativos.
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3. Material e Métodos
3.1. Espécimes estudados

Foram analisados 208 espécimes presentes em quatro instituicbes brasileiras:
Museu Paraense Emilio Goeldi (MPEG), Museu de Zoologia da Universidade de Séo
Paulo (MZUSP), Museu Nacional da Universidade Federal do Rio de Janeiro (MN) e a
Colecdo de Mamiferos do Centro de Colecbes Taxondmicas da Universidade Federal de
Minas Gerais (UFMG).

Em cada uma dessas colec¢Bes foram analisados espécimes pertencentes ao grupo
S. mystax e aqueles pertencentes ao grupo externo selecionado para a analise: S. bicolor
(Spix, 1823), S. martinsi (Thomas, 1912), S. midas (Linnaeus, 1758) e S. niger (E.
Geoffroy, 1803), que compreendem o grupo S. midas. A escolha do grupo externo
ocorreu com base em trabalhos que indicam que o clado formado pelos grupos S. midas
e S. bicolor é grupo irméo do grupo S. mystax (Cropp et al., 1999; Buckner et al., 2015).
Dos 208 espécimes examinados, 150 pertencem ao grupo S. mystax e 60 ao grupo
externo. Uma lista com todos os espécimes analisados e o acrébnimo das instituicoes
pode ser encontrada no Apéndice | e o tamanho amostral por tdxon é apresentado na
Tabela 1.

Tabela 1. Espécies do grupo S. mystax e grupo externo incluidas neste estudo e tamanho da
amostra.
- L Material
Espécie / Subespécie Pele Cranio

Saguinus imperator (Goeldi, 1907) 28 20
S. i. imperator (Goeldi, 1907) 3 3

S. i. subgrisescens (Lonnberg, 1940) 25 17
Saguinus mystax (Spix, 1823) 33 33
S. m. mystax (Spix, 1823) 24 24
S. m. pileatus (I. Geoffroy & Deville, 1848) 9 9
Saguinus labiatus (E. Geoffroy in Humboldt, 1812) 13 13
S. I. labiatus (E. Geoffroy in Humboldt, 1812) 11 11
S. I. thomasi (Goeldi, 1907) 2 0
Saguinus inustus (Schwarz, 1951) 2 2
Saguinus midas (Linnaeus, 1758) 17 8
Saguinus niger (E. Geoffroy, 1803) 21 6
Saguinus bicolor (Spix, 1823) 18 4
Saguinus martinsi (Thomas, 1912) 2 2
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3.2. Analise Morfologica Craniana

No total, foram avaliados 152 cranios, através dos quais foram estabelecidos
caracteres cranianos e dentarios qualitativos nos diferentes grupos e verificada sua
consisténcia por meio da observagdo de sua variagdo intraespecifica. Caracteres que se
mostraram consistentes foram formalizados em estados de carater (Pinna, 1991). Uma
analise descritiva desses caracteres foi realizada como forma de fornecer bases para o

entendimento da evolugdo desses caracteres no grupo.

Apenas espécimes considerados adultos foram examinados. Essa classe etaria foi
determinada pela ocorréncia de todos os dentes eclodidos e a sutura
basiesfenoide/basioccipital fundida (Garbino, 2015).

A terminologia utilizada para a descri¢cdo qualitativa craniana segue Hershkovitz
(1977) e Natori (1986).

3.3. Anélise de Pelagem

Para a andlise das caracteristicas de pelagem, foi adotado o sistema de divisdo do
corpo em campos cromatogenéticos de Garbino (2015). As peles foram avaliadas
individualmente quanto a coloracdo geral, disposicdo da pelagem e bandeamento dos
pelos. As areas foram, a principio, consideradas independentes entre si. Os campos
cromatogenéticos utilizados e sua localizacdo topolégica estdo indicados na Figura 5.
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Figura 5. Campos cromatogenéticos definidos para estabelecimento de caracteres de pelagem
(Garbino, 2015). As siglas representadas na figura representam as seguintes denominacdes dos campos
cromatogenéticos: Co = coroa, Mt = manto, Ma = membros anteriores, Se = sela, Ga = gaupa, Cx = coxa,
Pe = pés, Ca = cauda.

Garbino (2015) considerou a regido da cabeca como um campo
cromatogenético. Porém, devido ao fato de que subregides de pelagem facial e cranial ja
foram utilizadas como caracteres independentes para estabelecimento de hipoteses
filogenéticas em Saguinus (Hershkovitz, 1977), e pelo fato de observarmos uma
heterogeneidade na disposicdo de pelos na face e no cranio desses primatas, neste
trabalho consideramos uma subdivisdo do campo cromatogenético da face nas seguintes
regides: face, cranio e regido de entorno bucal, sendo essas também consideradas

independentes entre si, para fins de estabelecimento de caracteres.
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3.4. Filogenia Morfologica

Os caracteres codificados foram incluidos em uma matriz filogenética no
programa NDE (Nexus Data Editor — Page, 2001) e essa matriz foi analisada por meio
do método de parcimdnia com o programa TNT (Tree analyses using New Technology)
(Goloboff et al., 2008). Apos a criacdo da matriz foi utilizado o critério de busca exata
(enumeracdo implicita) para a obtencdo da arvore mais parcimoniosa. Para verificar a
consisténcia dos ramos, foi calculado o indice de decaimento (Bremer, 1988; Bremer et
al., 1994).

3.5. Filogenia Molecular
3.5.1. Marcadores Utilizados

Foram escolhidos 40 marcadores, incluindo 3 genes mitocondriais e 37 genes
nucleares (Tabela 2). O critério para escolha foi a disponibilidade desses marcadores
para as espécies e subespécies de interesse no GenBank. Foram coletados dados
moleculares para as espécies pertencentes ao género Saguinus além de sete espécies
pertencentes ao género Callithrix (C. jacchus, C, humilis, C. geoffroyi, C. mauesi, C.
penicillata, C. humeralifera e C. argentata), duas espécies de Leontopithecus (L. rosalia
e L. chrysomelas), géneros Cebuella e Callimico (Cebuella pygmaea, Callimico goeldi)
Sapajus apella, e Alouatta caraya. A listagem dos marcadores com 0S respectivos

numeros de acesso consta no Apéndice II.

Tabela 2. Lista de marcadores utilizados.

Sigla Gene Gene Procedéncia
CytB Cytochrome b Mitocondrial
ND1 Mitochondrially encoded NADH dehydrogenase 1 Mitocondrial

AluSF7 SINE (short interspersed elements) AluSF7 Nuclear
AluC3 SINE (short interspersed elements) AluC3 Nuclear
16S 16S ribosomal RNA Mitocondrial
AlulBF3 SINE (short interspersed elements) Alu1BF3 Nuclear
AlulD132 SINE (short interspersed elements) Alu1D132 Nuclear
DLOOP Displacement Loop Mitocondrial
ABCAl ATP binding cassette subfamily A member 1 Nuclear
ADORA 3 Adenosine A3 receptor Nuclear
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Sigla Gene Gene Procedéncia
AFF2 AF4/FMR2 family member 2 Nuclear
DMRT1 Doublesex and mab-3 related transcription factor 1 Nuclear
FBN1 Fibrillin 1 Nuclear
Epsilon Globin Hemoglobin subunit epsilon 1 Nuclear
AFF22 AF4/FMR2 family member 2 Nuclear
APP Amyloid beta precursor protein Nuclear
ATXN 7 Ataxin 7 Nuclear
AXIN 1 Ataxin 1 Nuclear
BCHE Butyrylcholinesterase Nuclear
BCOR BCLG6 Corepressor Nuclear
BDNF Brain derived neurotrophic factor Nuclear
BRCA2 BRCAZ2, DNA repair associated Nuclear
CFTR cystic fibrosis transmembrane conductance regulator Nuclear
CHRNAL cholinergic receptor nicotinic alpha 1 subunit Nuclear
CNR1 cannabinoid receptor 1 Nuclear
CREM CAMP responsive element modulator Nuclear
DACH1 Dachshund family transcription factor 1 Nuclear
DCTN2 Dynactin subunit 2 Nuclear
EDG1 Sphingosine-1-phosphate receptor 1 Nuclear
ERC2 ELKS/RABG6-interacting/CAST family member 2 Nuclear
FAM123B APC membrane recruitment protein 1 Nuclear
FES FES proto-oncogene, tyrosine kinase Nuclear
FOXP1 Forkhead box P1 Nuclear
GHR Growth hormone receptor Nuclear
kcnmal Potassium calcium-activated channel subfamily M Nuclear
Irpprc169 Leucine rich pentatricopeptide repeat containing Nuclear
Irpprc 171 Leucine rich pentatricopeptide repeat containing Nuclear
luc71 Luciferase Gene Nuclear
mapkapl Mitogen-activated protein kinase associated protein 1 Nuclear
MBD5 Methyl-CpG binding domain protein 5 Nuclear

3.5.2. Alinhamento

As sequéncias obtidas para cada marcador foram alinhadas individualmente
utilizando o programa Mafft 7 (Katoh et al.,, 2002). Os alinhamentos foram
inspecionados visualmente com auxilio do software Aliview (Larsson, 2014). Regides

de alinhamento ambiguas foram retiradas do conjunto de dados moleculares, através do
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programa Gblocks (Castresana, 2000). Posteriormente, foram concatenadas com auxilio
do programa Fasconcat (Kick e Meusemann, 2010). O total de bases alinhadas foi de
25423 pb.

O programa Partitionfinder (Lanfear et al., 2012) foi utilizado para determinar o
melhor esquema de particionamento dos dados e escolha do modelo de analise para
cada particdo. No total foram estabelecidas 22 particdes. A listagem dos modelos

selecionados para cada parti¢cdo constam na Tabela 3.

Sequéncias alinhadas com dados moleculares e dados morfoldgicos
concatenados foram analisadas no programa MrBayes v.3.2.6 (Huelsenbeck et al., 2001)
através de inferéncia bayesiana, que foi conduzida em duas corridas independentes ao
longo de 30 milhdes de geracbes, amostrando-se a cada 1000 geracfes e descartando

25% dos parametros e arvores amostrados (burnin).

Tabela 3. Correspondéncia entre os subconjuntos dos dados particionados com 0s respectivos

modelos de analise selecionados.

Subset  Best Model

Subset Partitions

Subset Sites

1 GTR+I+G

16rna

1-504

2 GTR+G ABCA1, CHRNA1 505-1302, 10234-10604
3 GTR+G ADORA3, CREM, LRPPRC_171 1303 117911‘231_13322120”’
4 HKY+G AFF22, DCTN2 1715-2282, 12644-13228

5 HKY+ AFF2, BCHE, DMRT1 22831237262%_%%77076’

6 GTR+I APP, FOXP1 2769-3375, 17239-17786

7 HKY+I ATXN, BCOR, BDNF 3376-3907, ;027676'7847' 7848-
8 HKY+1+G AXIN1, CNR1 3908-4858, 10605-11594

9 SYM+I Alul_c3 4859-5247

10 GTR+I+G Alu_1b_f3, sine_sf7 5248-5836, 24984-25423
11 GTR+I Alu_1d_132 5837-6193

12 GTR+G BRCA2, LUC_7L 8267-9505, 19823-20464
13 GTR+G CFTR, ERC2, GHR 9508 125;’2'7_114;;215477’
14 GTR+G DACH1, mapkap1 12018-12643, 23463-24028
15 HKY+ EDG1 13758-14716

16 GTR+I FAM123B, FES 15478-16181, 16783-17238
17 GTR+I FBN1, MBD2 16182-16782, 20465-21012
18 GTR+G LRPPRC_169 18343-19132
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Subset  Best Model Subset Partitions Subset Sites

19 GTR+I+G cytb, ndl 21013-21925, 24029-24983
20 HKY+I1+G dloop 21926-22300
21 HKY+I e_globin 22301-22841
22 GTR kcnmal 22842-23462

3.6. Filogenia com Dados Concatenados

Os dados morfoldgicos e moleculares referentes aos grupos S. midas, S. bicolor,
S. oedipus e S. mystax foram combinados no programa FASconcat (Kuck and
Meusemann, 2010). Os modelos de substituicdo usados para as partices moleculares
foram definidos de acordo com o PartitionFinder (Lanfear et al., 2012) e o modelo

usado para a particdo morfoldgica foi 0 Mkv (Lewis, 2001).

Sequéncias alinhadas com dados moleculares e dados morfoldgicos
concatenados foram analisadas no programa MrBayes v.3.2.6 (Huelsenbeck e Ronquist,
2001) através de inferéncia bayesiana, que foi conduzida em duas corridas
independentes ao longo de 30 milhdes de geragdes, amostrando-se a cada 1000 geracOes
e descartando 25% dos parametros e arvores amostrados (burnin). Para diagnostico de
convergéncia das cadeias foram utilizados o potential scaling reduction factor (PRSF)

e 0 estimated sample size (ESS) dos parametros.

3.7. Teste da Hipotese de Diversificacdo de Hershkovitz (1977)

Testamos a hipotese de Hershkovitz (1977) através da otimizacdo do carater
utilizado por ele para propor a sua hipdtese de diversificacdo (branqueamento da
pelagem facial) na topologia obtida pela filogenia com dados concatenados através do
programa Mesquite (Maddison e Maddison, 2001) e utilizando os métodos de
parcimdnia e maxima verossimilhanga. Os estados de carater foram definidos com base
na hipotese de Hershkovitz (1977), como forma de reproduzir a sua codificacéo,

atribuindo os seguintes estados: auséncia de pelagem branca na face (0), pelagem

18



branca na regido circumbucal (1), pelagem branca nas regides circumbucal e nasal (2) e

presenca de bigode (3).

3.8. Datagéo Molecular

As andlises dos tempos de divergéncia foram realizadas no BEAST 2
(Bouckaert et al., 2014) e basearam-se no conjunto de dados moleculares empregado
nas analises filogenéticas, bem como as particbes e modelos selecionados
anteriormente. Um reldgio relaxado log-normal ndo correlacionado (UCLN)
foi utilizado e as arvores foram modeladas sob um processo de Yule.

A filogenia foi calibrada com os dados referentes aos seguintes fosseis:
Laganomico concluatus (Kay e Williams, 1994), Patasola magdalanae (Meldrum e
Kay, 1997) e Micodon kiotensis (Setoguchi e Rosenberger, 1985), todos procedentes do
sitio paleontoldgico de La Venta, na Colémbia e datados do Mioceno médio (Madden et
al., 1997). Os dados desses fosseis foram utilizados para calibrar a diversificacdo de
Callitrichidae, entre 12,5 e 13,7 milhdes de anos atrés. O fossil descrito por Marivaux et
al. (2016) como Cebuella sp., do Mioceno tardio, foi utilizado nessa andlise para

calibrar o né referente a diversificacdo de Cebuella e Callithrix.

Foram realizadas trés execugdes independentes de 50 milhdes de geracdes para
cada conjunto, com arvores amostradas a cada 1000 Geragfes. O programa Tracer 1.5
(Rambaut et al., 2014) foi utilizado para verificar a convergéncia e estimated sample
size (ESS) de pardmetros maiores que 200. Uma arvore com maxima de credibilidade de
clados foi gerada no TreeAnnotator apds 20% das arvores amostradas serem descartadas

como burn-in.

3.9. Andlise Biogeografica

Como forma de atualizar a distribuicdo geogréfica das espécies e embasar as
analises biogeograficas posteriores, também foram levantados dados geograficos através
da coleta dos dados de procedéncia dos espécimes depositados nas institui¢des visitadas
(Apéndice 1) e da literatura (Hershkovitz, 1977) e da IUCN (2016). Um mapa de
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distribuicdo geogréafica (Figura 6) foi confeccionado, a partir dos dados obtidos, no

programa QGIS Desktop, Verséo 2.16.

Com base na distribuicdo das espécies obtida através da atualizacdo de dados
geogréficos, foram estipuladas cinco areas para realizacdo das andlises biogeograficas
(Figura 6): A (referente a atual distribuicdo do grupo S. nigicollis, abaixo do Rio
Japurd), B (&rea localizada entre os rios Negro e Japurd), C (regido de ocupacédo
localizada ao norte do Rio Amazonas), D (regido de ocupacéo logo ao sul do Amazonas)
e E (regido localizada a oeste dos Andes).

Foi feita entdo a utilizacdo dos seguintes modelos: DEC (Ree and Smith, 2008),
DEC+j, DIVA (Yu et al., 2010), DIVA+j BayArea (Landis et al., 2013) e BayArea+.
Cada um desses modelos foi utilizado para um conjunto de possibilidades
biogeogréaficas, permitindo a exploracdo dos papeis dos diferentes fendmenos
(vicaridncia, dispersdo e extingdo) potencialmente envolvidos no historico de
distribuicdo do grupo, bem como a inferéncia das regides de ocupagdo ancestrais do
grupo. Foi realizada comparacdo do ajuste estatistico para os resultados sob cada um
dos modelos utilizados por meio do critério de AlCc, implementado no Bio-GeoBEARS
(Matzke, 2012).
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Figura 6. Mapa de distribuicdo geografica elaborado a partir dos dados geogréaficos obtidos, no
programa QGIS Desktop, Versdo 2.16, ilustrando as areas de distribuicdo de grupos Saguinus e que foi
utilizado para a realizacdo das analises biogeograficas estatisticas. A area E corresponde a atual
distribuicdo do grupo S. oedipus; a area B corresponde a distribuicdo de S. inustus; C corresponde a
ocupacao do grupo S. midas; A corresponde a a atual distribuicdo do grupo S. nigricollis e D corresponde
a area ocupada por S. niger.
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4. Resultados
4.1. Descricao dos Caracteres Morfologicos

A partir da analise morfologica dos espécimes depositados nas instituicdes
visitadas, foram levantados 13 caracteres, sendo 6 deles relacionados a pelagem e 7
relacionados a morfologia craniana. A estes caracteres foram adicionados 11 caracteres
da literatura (Natori, 1988; Nogami and Natori, 1986), os quais foram reinterpretados
para adequacao ao conjunto de dados do presente estudo. Isto resultou em um total de
25 caracteres, sendo 6 relacionados a caracteres de pelagem, 9 relacionados a

morfologia dentéria e 10 relacionados a morfologia craniana.

Carater 1: Presenca dos aglomerados de hastes da microestrutura do
esmalte. Ausente (0); Presente (1) (Natori, 1988)

Em S. labiatus, S. mystax, S. imperator e S. bicolor, dez ou mais hastes
adjacentes ou fileiras estdo reunidas para construir dois tipos de aglomerados. Um dos
tipos € bastante retilineo, estendendo-se da juncdo da dentina com o esmalte em direcéo
a superficie do esmalte. O outro € irregularmente dobrado em uma dire¢cdo mesodistal,

intersectando o plano bucolingual em angulos razoavelmente grandes.

Carater 2: Grau de dobramento das hastes da microestrutura do esmalte.
Grau de dobramento menos acentuado (0), Grau de dobramento intermediario (1)
e Grau de dobramento menos acentuado (2). (Natori, 1988).

Em seu trabalho, Natori (1988) estabelece este carater como uma gradacdo do
grau de dobramento das hastes que formam a microestrutura do esmalte entre 0s
espécimes de Saguinus observados. Ele atribui estado “0” para o grau de dobramento
menos acentuado, passando pelo estado “1”, que corresponderia ao grau de dobramento
intermedidrio entre os espécimes, atingindo finalmente o estado “2” (grau de
dobramento mais acentuado). Optamos aqui por manter a discretizagdo realizada por
Natori (1988).
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Em S. oedipus e S. leucopus, as hastes do prisma estdo proximamente retilineos
a um pouco irregularmente convexas em diregdo a ponta, e ndo fortemente dobradas em
uma direcdo mesodistal. Em S. labiatus, S. mystax, S. imperator e S, bicolor, dez ou
mais hastes adjacentes estdo agrupadas para construir dois conjuntos. Em S. inustus, S.
fuscicollis, S. nigricollis, e S. midas, o grau de dobramento é menos acentuado que o

observado no grupo de S. labiatus, porém mais acentuado que no grupo S. oedipus.

Carater 3: Cingulo lingual menos pronunciado (Natori, 1988). Ausente (0);
Presente (1).

S. labiatus possui cingulo lingual dos incisivos superiores menos pronunciado

qguando comparado a outros Saguinus.

Caréter 4: Formato dos incisivos (Natori, 1988). Comprimento maior que a
largura (0); Largura maior que comprimento (1)

Os incisivos inferiores sdo pouco mais largos que longos em S. labiatus, S.
mystax e S. imperator, enquanto que no restante do género sao muito mais longos que

largos. (Figura 7).

Figura 7. Caréter 4. Vista lingual dos incisivos inferiores de S. oedipus (A) e S. labiatus (B),
retirada do trabalho de Natori (1988). A figura mostra como em S. labiatus, integrante do grupo S. mystax,
os incisivos apresentam certo grau de “achatamento” em relacdo a outras espécies de Saguinus, sendo
maiores em termos de largura que em comprimento.

Caréter 5: Premetacristideo voltado acentuadamente para baixo (Natori,
1988). Ausente (0); Presente (1)
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No segundo premolar (P2) de S. bicolor e S. midas, o premetacristideo percorre
distalmente acentuadamente para baixo partir do canto medial. O premetacristideo dos
outros Saguinus percorre menos acentuadamente para baixo. (Figura 8).

Figura 8. Caréter 5. Vistas linguais dos segundos premolares (P2) de S. midas (A) e S. oedipus (B)
retiradas do trabalho de Natori (1988), indicando a diferenca na forma do premetacristideo (linha
tracejada) entre o grupo S. midas (S. midas e S. bicolor) e outros Saguinus.

Carater 6: Profundidade do sulco no P3 (Natori, 1988). Sulco profundo (0),
sulco raso pela reducdo do metaconideo (1); Sulco raso (2)

No P3 de S. geoffroyi, o sulco entre 0 metaconideo e protoconideo é raso, e as
cuspides estdo frequentemente coalescidas. Um P3 onde um sulco entre as cuspides €
raso ocorre as vezes em S. nigricollis, S. fuscicollis, S. bicolor e S. midas. Contudo,

nessas espécies, o sulco entre as cuspides se torna raso pela reducdo do metaconideo.

Caréter 7: Presenca de crista que corre bucalmente a partir do metastilo no
M1 (Natori, 1988). Ausente (0); Presente (1)

No M1 de S. mystax, a crista que corre bucalmente a partir do metastilo é
bastante desenvolvida, condigdo que ndo é observada no M1 de outros Callitrichidae.
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Carater 8: Entoconideo menos pronunciado (Natori, 1988). Ausente (0);

Presente (1)

S. leucopus, S. inustus, S. nigricollis, S. fuscicollis, S. labiatus, S. mystax, e S.
imperator possuem um entoconideo relativamente desenvolvido no M1. Por outro lado,
0 entoconideo de M1 de S. oedipus, S. geoffroyi, S. bicolor, e S. midas € menos
pronunciado. Esse tamanho menor do entoconideo s6 € visto entre Saguinus dentre

todos os Callithrichidae. (Figura 9).

Figura 9. Caréter 8. Comparagdo da reducdo do entoconideo entre S. bicolor e S. imperator.
Retirado do trabalho de Natori (1988).

Carater 9: Espessura da camada de esmalte (Nogami e Natori, 1986).
Moderado na porc¢édo bucal e fino na lingual (0); Moderado a espesso na porgao
bucal e fino na lingual (1); Fino na porcdo bucal e muito fino na lingual (2);

Microestrutura do esmalte pouco conspicua a visualizacao na porcdo bucal (3).
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A partir da andlise dos dentes de um individuo de S. bicolor, Natori e Nogami
(1986) observaram o seguinte padréo: o esmalte dos incisivos inferiores € moderado na
porcdo bucal e fino na porcdo lingual. Em S. mystax, S. labiatus e S. imperator o
esmalte dos incisivos inferiores € moderado a espesso na por¢do bucal, mas fino na
porc¢do lingual. Em S. midas o esmalte é fino na porcéo bucal e muito fino na porgéo
lingual. Em S. inustus a microestrutura do esmalte ndo e visivel em todo o comprimento
e largura do esmalte bucal. Nogami e Natori (1986) justificam a falta de conspicuidade
do esmalte em S. inustus pelo fato de o esmalte ser representado por uma Unica se¢édo

labiolingual através do incisivo superior (Figura 10).

Figura 10. Caréter 9. Comparacéo entre a visualizagdo da microestrutura do esmalte de S. mystax
(A) e S. inustus (B) retirada do trabalho de Nogami e Natori (1986). A figura ilustra a diferenca na
conspicuidade da microestrutura nas duas espécies: enquanto em S. mystax as hastes sdo visiveis, em S.
inustus é impossivel diferencia-las.

Caréter 10: Proporcdo do osso nasal (altura / largura). Altura maior que

largura (0); Altura equivalente a largura (1)
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A proporcao da altura sobre a largura do 0sso nasal de S. inustus tende ao valor
de um, ou seja, a altura do nasal é equivalente a largura nessa espécie, enquanto que no
restante das espécies analisadas, a largura do 0sso nasal é sempre menor que a altura.
(Figura 11).

Figura 11. Caréter 10. Diferenca das proporg¢des entre a altura e largura do 0sso nasal em S. inustus
(A) e S. mystax (B).

Carater 11: Proporcéo entre o comprimento e a largura da caixa craniana.
Maior que 1.6 (0); Menor que 1.4 (1)

O formato da caixa craniana de S. inustus € mais afilado lateralmente,
aparentando ser menos volumoso. Isso é facilmente observado quando se calcula a
proporgdo entre 0 comprimento (sentido antero-posterior em vista superior) e a largura
(sentido latero-lateral em vista superior). S. inustus apresenta valor de propor¢éo acima
de 1.6, enquanto os cranios de todas as outras espécies analisadas apresentam esse valor
menor que 1.4. (Figura 12).
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Figura 12. Caréter 11. Vista superior de exemplares cranianos de trés espécies: S. inustus (A), S.
imperator (B) e S. labiatus (C), ilustrando a diferenca nas proporcfes entre comprimento e largura do
crénio. S. inustus apresenta maior proporcao, tendo, portanto um cranio mais afilado lateralmente quando
comparado as outras espécies.

Carater 12: Achatamento da parte superior do cranio. Ausente (0); Presente

1)

O osso frontal de S. inustus é achatado, enquanto que no grupo S. mystax, em S.
bicolor e S. midas, a parte superior do cranio ¢ mais globosa. Pode-se observar essa
diferenca tracando uma linha paralela ao plano horizontal que parte da parte superior da
Orbita até a parte posterior do cranio e verificando a altura dessa linha até a parte
superior do cranio. Em S. inustus, essa altura é visivelmente menor que nas outras

espécies analisadas. (Figura 13).
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Figura 13. Caréter 12. Diferengas dos formatos cranianos em vista lateral de S. inustus (A), S.
imperator (B) e S. labiatus (C). A parte superior do cranio de S. inustus é mais achatada, apresentando
aspecto mais plano.

Caréter 13: Posicdo das suturas coronais em relacdo as linhas temporais.
Interceptam em um Unico ponto (0); Parcialmente coincidentes (paralelas

anteriormente) (1)
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As suturas coronais de S. inustus acompanham as cristas temporais até um pouco
antes da parte média do crénio, onde se unem, formando um "U" aberto, diferentemente
das suturas coronais das espécies do grupo S. mystax, que interceptam as cristas
temporais em um Unico ponto. Em S. inustus é impossivel distinguir as cristas temporais
das suturas coronais, portanto, por terem trajetorias parcialmente coincidentes. (Figura
14).

Figura 14. Caréter 13. Vista superior dos cranios de S. inustus (A) e S. imperator (B). As linhas
brancas indicam as suturas coronais e as linhas pretas indicam as cristas temporais.

Caréater 14: Angulacdo abaixo do nasal em vista lateral. Presente (0);
Ausente (1)

Lateralmente, o angulo formado pelos ossos nasal e maxilar, incluindo os
incisivos, também difere S. inustus do grupo S. mystax: no grupo S. mystax, pode-se
observar que hd uma depressdo acentuada logo abaixo o final do nasal, gerando uma
angulacdo da face em vista lateral, diferentemente de S. inustus, no qual a angulacéo da

face em vista lateral é menos acentuada. (Figura 15).
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Figura 15. Carater 14. Representacdo das vistas laterais das faces de S. inustus (A) e do restante
das espécies analisadas (B). Em S. inustus a regido abaixo do nasal apresenta pouca angulacdo, de modo
gue essa regido apresenta-se plana em vista lateral. J& no restante das espécies analisadas a depressdo
existente abaixo do 0sso nasal provoca uma angulagdo visivel em vista lateral.

j \7/0

Carater 15: Elevacgdo do arco supraciliar. Presente (0); Ausente (1)

No grupo S. mystax, em relagéo a S. midas, S. niger e S. bicolor, observa-se uma
menor elevacdo do arco supraciliar, de modo que em vista lateral consegue-se fazer uma

nitida diferenciacdo. (Figura 16).

% \

Figura 16. Caréater 15. Representacao das vistas laterais dos cranios de S. imperator, S. mystax e S.
labiatus (B), ilustrando a auséncia da elevacdo do arco supraciliar nessas espécies, e do restante das
espécies analisadas (B), ilustrando a presenca dessa elevagéo.
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Carater 16: Abertura externa do canal carotico visivel. Ndo conspicua (0);

Conspicua (1)

Em S. mystax, S. labiatus e S. imperator a abertura externado canal carotico €
visivel em andlise da vista posterior do crénio. Ja em S. midas, S. niger e S. bicolor, a

abertura ndo é conspicua como no grupo S. mystax, ndo sendo visivel em vista posterior.

Carater 17: Posicdo da sutura zigomaticomaxilar inferior (Natori, 1988).

Posteriormente no zigomatico (0); Inferiormente no zigomatico (1)

A porcdo posterior da sutura zigomaticomaxilar corre posteriormente ao longo
do arco zigomatico em S. oedipus, S. geoffroyi, e S. leucopus, enquanto em outros

Saguinus essa porcdo da sutura é posicionada mais anteriormente. (Figura 17).

Figura 17. Caréter 17. Vista lateral dos cranios de S. leucopus (A) e S. fuscicollis (B), ilustrando a
diferenca nas posicBes da por¢do posterior da sutura zigomaticomaxilar. Retirada do trabalho de Natori
(1988).

Carater 18: Posicdo da sutura zigomaticomaxilar superior (Natori, 1988).
Mais préxima ao plano mediano do cranio (0); Mais afastada do plano mediano do
cranio (1).
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Figura 18. Caréter 18. Representacdo de Natori (1988) da vista frontal dos cranios de S. leucopus
(A) e S. fuscicollis (B), ilustrando a diferenca nas posi¢cdes da porcdo anterior da sutura
zigomaticomaxilar.

Carater 19: Posicdo do forame do sino petrosal. Separado do forame

jugular (0); Coalescido com o forame jugular (1).

Em S. labiatus, S. mystax, e S. imperator, e S. inustus o forame do sino petrosal
inferior esta localizada inferiormente ao forame jugular e é completamente separado
deste. Em S. oedipus, S. geoffroyi, S. bicolor, e S. midas o forame do sino petrosal
inferior ndo € observado como uma estrutura em separado, e pode estar coealescido ao

forame jugular.

Carater 20: Coloracdo da pelagem facial. Face e cranio glabros (0); Face
glabra e cranio piloso (1); Cranio piloso e face com pouca pilosidade (2); Face
pilosa com entorno bucal branco (3); Face pilosa com bigode branco proeminente
(4). (Figura 19).
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Figura 19. Caréter 20. A figura ilustra as diferencas na pelagem facial de S. bicolor, S. Midas, S.
inustus, S. mystax e S. imperator, respectivamente. S. midas, S. bicolor e S. inustus ndo apresentam
pelagem facial. S. bicolor e S. inustus ndo apresentam pelagem no cranio. S. mystax e S. imperator
apresentam tanto cobertura de pelagem na face quanto no crdnio, mas somente S. imperator apresenta
bigode. Fonte: http://www.arkive.org/.

Caréter 21: Distincdo visual do manto. Indistinguivel da sela ou fracamente

definido (0), Distin¢do gradual (1), distin¢cdo nitida (2).

S. imperator, S. inustus, e S. martinsi ndo apresentam distincdo das regifes da
sela e do manto em analise visual. S. mystax, S. labiatus, S. midas e S. niger apresentam
as duas regifes, mas com separacdo gradual entre elas. A Unica espécie que apresenta

separagdo abrupta entre as duas regides é a espécie S. bicolor.
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Carater 22: Padrdo de bandeamento dos pelos da sela. Pelos unicoloridos
(0); Pélos bandeados (1).

A Unica espécie que apresenta padrdo de pelos bandeados na regido da sela é S.
imperator. Todas as outras espécies apresentam pelos de coloragdo individualmente

uniformes.

Carater 23: Padrao de bandeamento dos pelos do manto. Pelos unicoloridos
(0); Pélos bandeados (1).

As espécies S. imperator, S. mystax, S. labiatus, S. midas, e S. niger apresentam
pelos com bandeamento na regido do manto. As outras espécies analisadas possuem

pelos unicoloridos nessa regiéo.

Carater 24: Padrdo geral da pelagem da sela e da garupa. Padréo

uniformemente colorido (0); P&los em estrias (1); Manchas distintas (2).

As espécies S. insutus, S. bicolor e S. martinsi possuem padréo de coloracdo de
pelagem uniforme nas regides da sela e da garupa. J& as espécies S. imperator, S.
mystax, S. labiatus apresentam padrdo em estrias, sem manchas nitidamente distintas, ao

contréario de S. midas e S. niger, que apresentam manchas distinguiveis visualmente.

Carater 25: Pelagem da cauda e contraste da coloracdo da cauda com a
coloracdo do dorso. Cauda ndo contrasta com o dorso, exibindo coloracgao igual ao
deste (0), Cauda difere do dorso, mas com separagdo gradual (1), Cauda

nitidamente mais clara ou mais escura que o dorso (2).

Em S. inustus a coloracdo da cauda € indistinguivel da coloragdo do restante da
regido dorsal. Ja em S. mystax, S. labiatus, S. midas, S niger, S. bicolor e S. martinsi a
coloracdo da cauda difere do restante do dorso, porém com mudanca de coloragdo
gradual. Somente S. imperator apresenta coloracdo da cauda separada bruscamente da

coloracgéo da parte dorsal do corpo.
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4.2. Analise Filogenética com Dados Morfoldgicos

Dos 25 caracteres levantados, nove se mostraram ndo-informativos para
parcimonia, cinco deles por serem autapomorfias de S. inustus (caracteres 10, 11, 12, 13
e 14), uma autapomorfia de S. mystax (carater 7), e dois deles por se mostraram

invariaveis dentro do grupo estudado (caracteres 17 e 18).

MATRIZ DE CARACTERES MORFOLOGICOS

112(|3[4|5|6|7|8]9|10(11(12|13|14|15|16|17[18|19|20|21 |22 (23|24 25
S. imperator 1{2fo|1|ofofojof1|ofo|OfO|O|1|21|2|2]O|4]O|L]|L1|1]2
S. mystax t/2|of1|ofofr|ofr|o|ofojo|Oo|2|2f2f2]o|3]|2|O0f1]|1] 1
S. labiatus t]2|1f1]|ofofofojr|o|ofojo|O|2|2f2f2]o|3|2|O0f1]1] 1
S. inustus ojl1]|ofojojojo|o|3|1|1|1|1|2|o|2|1]1|0|2]|0|0|Of0O]| O
S. midas ojl1]ofo|1|2|o|1|2|lo0]o|Oofo|OfO|Of21|21|1|21|2|0o|2|2]1
S. niger ojl1]ofo|1|2|o|?]2|l0]0|0|o0|OfO|Of1|21|2|21]|2|0|2|2] 1
S. bicolor t/?|ofo|1f1]|ofz]o|o|ofo|oOo|O|O|O|1|1]|1]|0|2|0|l0|O0] 1
S. martinsi o|2]o|o|2?|2|o|?|?|0]0|0|o0|O|O|Of1|1|?2]|0]|0|0|O|O]| 1

Dos 14 caracteres que foram informativos para parcimonia, seis tiveram dados

faltantes em S. martinsi. A ocorréncia de dados faltantes para S. martinsi ocorreu devido
a problemas amostrais: foram analisados somente dois espécimes dessa espécie, cujos
cranios encontravam-se fragmentados, impossibilitando a verificacdo alguns caracteres
morfologicos. A espécie S. martinsi foi entdo retirada durante a analise por apresentar
indefinicdo de estados de caracteres, o que gerou instabilidade na filogenia e perda de
resolucéo nas arvores de consenso. Na presenca de S. martinsi, foram obtidas 5 arvores
mais parcimoniosas, que diferiam entre si somente na posicdo dessa espécie. Ou seja,
essa espécie € caracterizada como um wildcard ou rogue taxa (Nixon e Wheeler 1992,)

e sua retirada levou a uma melhoria na resolucéo das relagdes filogenéticas (Stamatakis

etal., 2012).

Foi recuperada entdo uma Unica arvore mais parcimoniosa (Figura 20), com um
total de 34 passos, que resultou em uma politomia formada por S. imperator, S. mystax e
S. labiatus, definido por quatro sinapomorfias (caracteres 2, 4, 9 e 15) e suporte de
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Bremer igual a trés. Saguinus inustus aparece como grupo irmdo deste clado e o
monofiletismo do grupo S. mystax, incluindo S. inustus, é suportado por quatro
sinapomorfias (caracteres 5, 6, 8 e 19) e suporte igual a dois, sendo este o primeiro
trabalho a apresentar sinapomorfias morfologicas que suportam o monofiletismo de S.
inustus e o grupo S. mystax. S. midas e S. niger aparecem formando um clado como
grupo externo ao grupo S. mystax e externamente a esses, encontra-se a espécie S.

bicolor.

S_bicolor

S_inustus

K

S_imperator

S_mistax

10?

S_labiatus

S_midas

S_niger

Figura 20. Unica arvore mais parcimoniosa obtida a partir de analise de parcimdnia dos dados
morfologicos. Os nimeros presentes nos ramos correspondem aos valores de suporte de Bremer obtidos
na analise.
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4.3. Analise Filogenética com Dados Moleculares

Uma filogenia de consenso (Figura 21) foi obtida a partir de um conjunto de
filogenias resultantes da analise de dados moleculares para as espécies incluidas em
Saguinus, além de trés espécies do grupo externo. Grupos reconhecidos de espécies,
incluindo o grupo S. mystax, foram recuperados com altos valores de probabilidade

posterior (pp > 0.95).

S. inustus aparece como integrante do grupo S. mystax com valor de
probabilidade posterior igual a 1. O mesmo acontece para o clado formado por S.
inustus, S. mystax e S. labiatus, com S. imperator sendo a espécie mais distantemente
relacionada dentro do grupo. Na sequéncia, S. inustus aparece como grupo externo ao
clado formado pelas espécies S. labiatus e S. mystax, sendo que o valor de suporte

encontrado para esse clado é de 0.67, ndo sendo esta relacdo, portando, bem suportada.

38



Cm_goeldii

0.9

L_rosalia
S_bicolor
_ES_martinsi
1 S_midas
_E S_niger
— S_geoffroyi

1
—— S_oedipus
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S_imperator

1 S_inustus
1 S_labiatus
—| 0.67
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S_fuscicollis
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Sf_nigrifrons

S_tripartitus

lo.55
Sf_lagonotus

Sf_illigeri
1

0.7 Sf_leucogenys

Sn_nigricollis

Figura 21. Consenso das arvores baseadas em dados moleculares obtida através de inferéncia
bayesiana. Os nimeros mostrados na figura representam os valores de probabilidade posterior.
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4.4. Analise Filogenética com Dados Concatenados

N&o houve diferenca entre a topologia obtida atraves da analise com dados
concatenados (Figura 22) e aquela obtida com dados moleculares. Em ambas, S.
labiatus e S. mystax aparecem formando um clado, com S. inustus e S. imperator mais
distantemente relacionados, respectivamente. Porém, os valores de probabilidade
posterior diferiram entre as analises: para o clado formado por S. labiatus e S. mystax, o
valor subiu de 0.67 para 0.97, enquanto que a posi¢éo de S. inustus como grupo irmao

desse clado teve diminuigéo de probabilidade posterior de 1 para 0.57.

S_midas

S_niger

S_bicolor

—— S_martinsi

S_imperator

S_inustus

0.57
S_labiatus

0.97

S_mystax

0.02

Figura 22. Consenso das arvores obtidas através da analise bayesiana com dados concatenados. Os
nameros mostrados na figura representam os valores de probabilidade posterior.
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4.5. Datacao Molecular

A datacdo molecular (Figura 23 e Tabela 4) recuperou a origem de Callitrichidae
no intervalo entre 13 a 26 milhGes de anos atrds, Saguinus no intervalo entre 3 a 17
milhGes de anos e o grupo S. mystax foi recuperado com data de diversificacdo situada
no intervalo entre 6 a 12 milhGes de anos. A primeira divergéncia dentro do grupo teria
sido a de S. imperator do restante do grupo (3 a 9 ma.a.), seguido da diversificacdo de S.
inustus, situada no intervalo entre 1,8 a 6,8 m.a., e em seguida S. labiatus e S. mystax

(0,7a4,7m.a.).

Uma filogenia contendo os intervalos de tempo recuperados para a

diversificacdo das linhagens consta no Apéndice IlI.

Tabela 4. Tempos de divergéncia para os clados em Callitrichidae.
Clado Divergéncia (M.A.)
Callitrichidae x Platyrrhini 13-26
Saguinus x Callitrichidae 13-17
Grupo S.mystax x Saguinus 6-—12

S. imperator x Grupo S. mystax 3-9

S. inustus x S. labiatus + S. mystax 1,8-6,8
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4.6. Analise Biogeografica

Dos seis modelos utilizados para a realizacdo das analises biogeograficas (DIVA,
DIVA], DEC, DECj, BayArea e BayAreaj), 0 modelo DIVAj produziu o melhor ajuste

estatistico para os dados, relacionado ao menor valor de AlCc.

Os resultados das anlises biogeograficas estatisticas (Figura 24) apontam para
uma area ancestral de Saguinus localizada no oeste Amazonico (area A, referente a atual
distribuicdo do grupo S. nigricollis, abaixo do Rio Japura). Essa area também é
postulada como sendo a &rea ancestral do grupo S. nigricollis. O ancestral dos grupos S.
oedipus e S. midas teria se dispersado da regido ancestral de Saguinus (A) para a regido
a leste do Rio Branco e ao norte do Amazonas (C) onde hoje ocorrem as espécies S.
midas e S. bicolor. A partir da regido C o ancestral do grupo S. oedipus teria ocupado a

regido a oeste dos Andes (E), local de distribuicdo atual do grupo.

O ancestral do grupo S. mystax teria permanecido na area ancestral de Saguinus
(A), regido onde houve toda a diversificagdo do grupo, com exce¢do de S. inustus, que
se dispersou para a parte norte do Rio Amazonas, possibilitando a ocupacdo dessa area

(B) por essa espécie.
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BioGeoBEARS DIVALIKE+J on Saguinus M0_area_constrained
ancstates: glebal optim, 2 areas max. d=0; e=0; j=0.1014; LnL=-13.49
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Figura 24.

Resultados das analises biogeograficas estatisticas obtidas pelo método DIVALIKE + J.
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4.7. Teste da Hipotese de Diversificacdo de Hershkovitz (1977)

Uma nova codificagdo do carater 10 foi realizada com base na hipotese de
Hershkovitz (1977), como forma de reproduzir a sua codificacdo, atribuindo os
seguintes estados: auséncia de pelagem branca na face (0), pelagem branca na regido
circumbucal (1), pelagem branca nas regides circumbucal e nasal (2) e presenca de
bigode (3).

MATRIZ DO CARATER DE
HERSHKOVITZ (1977)

S. imperator 3

S. mystax

S. labiatus

S. inustus

S. midas

S. niger

oOfjlo | o |OoO |, | DN

S. bicolor

Na topologia utilizada (obtida nas analises filogenéticas com dados moleculares
e concatenados), a otimizacdo mais parcimoniosa (Figura 25) indica o carater
“branqueamento da pelagem facial” ausente no ancestral do grupo S. mystax e surgindo
independentemente no ancestral de S. mystax e S. labiatus e em S. imperator, além de
indicar auséncia de pelagem branca facial no estado ancestral. Por parciménia, a
hipotese de Hershkovitz (1977) ndo se sustenta com base na topologia obtida por dados
concatenados.

A analise de maxima verossimilhanca indicou maior probabilidade de auséncia
de pelagem facial branca no estado ancestral (estado “0”), seguida da probabilidade de
um estado ancestral equivalente a S. imperator (estado “3”): presenca de pelagem
branca facial e bigode. Esses resultados ndo a hipétese de Hershkovitz (1977), que
postulou um estado ancestral com presenca de pelagem branca facial e auséncia de

bigode.
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5. bicolor

5. niger

5. midas

5. imperator

5. inustus

ED 5. mystax
1
=
_E

5. labiatus

Figura 25. A: Otimizacéo por parciménia obtida para o carater de branqueamento dos pelos faciais;
B: Otimizagdo por maxima verossimilhanga obtida para o carater de branqueamento dos pelos faciais.
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5. Discussao

Os resultados obtidos pela filogenia com dados morfolégicos apresentaram
sinapomorfias e autapomorfias que merecem destaque: i) apesar da baixa amostragem
desta espécie neste estudo, devido ao baixo numero de exemplares presentes em
instituicOes brasileiras, as cinco autapomorfias encontradas para a espécie S. inustus sao
relacionadas a morfologia craniana. S. inustus apresenta um 0sso nasal visivelmente
mais largo e robusto quando comparado a todas as outras espécies analisadas, além de
um formato craniano mais afilado, com a parte superior do cranio (osso frontal) mais
baixa, refletindo um achatamento no sentido antero-posterior, bem como diferencgas nas
posicdes das suturas coronais em relacdo as linhas temporais e diferenciacdo dos
angulos frontais (nasal e maxilar), o que pode ser nitidamente visualizado em vista
lateral. Estes resultados suportam a singularidade de S. inustus quando comparado com
outras espécies do grupo S. mystax, o que levou, no passado, a sua exclusdo desse grupo
e designacdo a um grupo proprio (Hershkovitz, 1977); ii) a autapomorfia descrita por
Natori (1988) para a espécie S. mystax, relacionada & morfologia dentaria (grau de
desenvolvimento da crista que corre a partir do metastilo), foi confirmada neste estudo
como um carater derivado dentro do grupo S. mystax; iii) a invariabilidade da posicédo
das suturas zigomaticomaxilares superior e inferior indica que, a despeito de Natori
(1988) ter encontrado diferenciacdo para o grupo S. oedipus em relacdo as outras
espécies de Saguinus, este ndo é um carater que possibilite a diferenciacdo entre as
espécies do grupo S. mystax, bem como dessas com relacdo aos grupos S. midas e S.

bicolor.

Também merecem destaque as sinapomorfias encontradas para o clado formado
por S. imperator, S. mystax e S. labiatus e para o grupo S. mystax incluindo S. inustus: i)
das quatro sinapomorfias encontradas para o clado formado pelas trés primeiras
espécies, trés se referem a morfologia dentéria e foram definidas por Natori (1988) e
Nogami e Natori (1986), refletindo algum grau de diferenciacdo da morfologia dentéria
entre 0 grupo S. mystax e demais grupos de Saguinus, tanto no ambito micro quanto
macroestrutural; ii) trés caracteres de morfologia dentaria também fornecem suporte
para a inclusdo de S. inustus no grupo S. mystax, além de um carater relacionado a

posicdo do forame do sino petrosal, que ndo se apresenta coalescido ao forame jugular

47



nessas espécies, ao contrario do observado para as espécies do grupo externo utilizadas

nesta analise.

As sinapomorfias encontradas para o monofiletismo do grupo S. mystax e S.
inustus ilustram a relevancia das analises morfoldgicas deste trabalho, ja que até entdo a
incluséo de S. inustus no grupo s6 era suportada por analises moleculares (e.g. Buckner,
2015). Usando a pelagem e caracteres biogeograficos, Hershkovitz (1977) havia
designado S. inustus a um grupo a parte. Porém, neste trabalho, a inclusdo de S. inustus
no grupo S. mystax é suportada ndo apenas pelas analises moleculares como também

pelas sinapomorfias morfologicas.

Apesar do suporte morfoldgico encontrado para a inclusdo de S. inustus no
grupo S. mystax, a topologia interna do grupo obtida aqui difere das topologias obtidas
em trabalhos anteriores. Os resultados das analises incluindo dados moleculares indicam
que internamente, S. imperator ocupa a posi¢cdo de grupo irmdo em relacdo as outras
trés espécies, seguido de S. inustus, S. mystax e S. labiatus, respectivamente. Essa
topologia difere da topologia obtida em trabalhos anteriores, como em Buckner et al.
(2015), onde uma filogenia obtida através da utilizacdo de dez marcadores moleculares
resultou em uma topologia em que S. inustus aparece mais proximamente relacionado a
S. mystax, seguidos de S. labiatus e S. imperator, respectivamente. A filogenia
morfoldgica também difere da topologia com dados moleculares, com destaque para a
posicdo de S. inustus, que na filogenia morfoldgica ocupa a posi¢do de grupo irméo do
grupo S. mystax (refletindo sua singularidade morfoldgica) e nas filogenias com dados
moleculares aparece como grupo irmao do clado formado por S. labiatus e S. mystax,

com S. imperator situado mais externamente a todo o grupo.

A inclusdo dos caracteres morfolégicos gerou uma diminui¢do do valor de
probabilidade posterior para o clado formado por S. inustus, S. labiatus e S. mystax e um
aumento desse suporte para o clado formado entre S. labiatus e S. mystax, mas nédo
houve alteracdo da topologia pela incorporacdo dos caracteres morfoldgicos na matriz
de dados. A diminuicdo do valor de suporte para o clado formado por S. inustus, S.
labiatus e S. mystax pode ter ocorrido pelo fato de os caracteres morfoldgicos isolados
ndo serem suficientes para resolver as relacfes internas do grupo S. mystax. Essa

diminuigdo também pode ser atribuida a discordancia entre as topologias obtidas nas
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analises morfoldgicas e moleculares. A singularidade morfoldgica de S. inustus também
pode ter contribuido para a diminuicdo dos valores de probabilidade posterior. Por outro
lado, caracteres morfoldgicos parecem refletir a proximidade entre S. labiatus e S.

mystax.

Hershkovitz (1977) utilizou o carater de pelagem facial para propor a hipotese
de dispersdo do grupo S. mystax e propunha que o branqueamento da pelagem facial
constituia uma sinapomorfia do grupo, afirmando que esse branqueamento ja estaria
presente no estoque ancestral. A divergéncia dos membros do grupo S. mystax a partir
da linhagem do grupo S. nigricollis teria ocorrido, portanto, através da intensificacdo da
despigmentacdo da regido circumbucal. A continuacdo da despigmentacdo e areas
adiante da boca e nariz, com concomitante aumento e branqueamento dos bigodes, teria
marcado a tendéncia evolutiva que culminou com o aspecto observado em S. imperator.
S. labiatus seria entdo menos diferenciado e S. mystax intermediario, nessa linhagem.
Para que a hipotese de Hershkovitz (1977) fosse validada, seria esperado que a
otimizacdo resultasse numa série morfoldgica continua. Nossos dados sugerem,
entretanto, que a inclusdo de S. inustus impde dificuldades a essa hipdtese. Tanto a
analise por parcimdnia quanto a realizada por maxima verossimilhanca geram
otimizacBes nas quais 0 branqueamento teria surgido pelo menos duas vezes de forma
independente: uma em S. imperator, que é na verdade, a diversificacdo basal dentro do
grupo, e outra no ancestral de S. mystax e S. labiatus.

As relacdes filogenéticas propostas por Hershkovitz (1977), com S. mystax e S.
imperator formando um clado e S. labiatus sendo mais basal, também néo sdo apoiadas
pelas filogenias encontradas aqui, de modo que a gradacdo do branqueamento da
pelagem facial ndo constitui base adequada para a proposicao de hipotese evolutiva para
explicar a diversificacdo dessas espécies. Portanto, a proposta de dispersdo e evolucédo

de Hershkovitz (1977) para o grupo S. mystax ndo é sustentada pelos nossos resultados.

5.1. Histdria biogeografica do grupo S. mystax

Os registros sedimentoldgicos da Amazonia indicam uma grande area localizada
a oeste de Manaus que sofreu vérias fases de subsidéncia (afundamento abrupto ou
gradativo da superficie da terra, com pouco ou nenhum movimento horizontal) e

estabilidade desde o Mioceno inicial e médio. O leste de Manaus, por outro lado, teria
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mostrado escassa deposicdo, representada por ocorréncias irregulares de depdsitos
fluviais do Mioceno conhecidos como Formacédo Barreiras, indicando que a diregéo do
fluxo fluvial nesse periodo era em direcéo a oeste, diferente do que observamos hoje na
bacia hidrografica amazonica (Wesselingh et al., 2001; Wesselingh, 2006; Wesselingh e
Salo, 2006).

A maioria dos autores (e.g. Wesselingh et al., 2001; Hoorn et al., 2010) concorda
que a drenagem Amazénica era direcionada para o oeste (Pacifico) e para o norte no
passado e que o soerguimento dos Andes alterou esse cenario a partir do Mioceno,
formando inicialmente o Lago Pebas e posteriormente invertendo a drenagem da Bacia
para leste. O Sistema Pebas foi um enorme sistema (mais de 1 milhdo de quildmetros
quadrados) de lagos e areas alagadas que ocuparam a maior parte do oeste amaz6nico
entre 23 e 9 milhdes de anos atrds (Wesselingh e Salo, 2006). Esse sistema de lagos
teria terminado logo antes do estabelecimento do sistema amazonico moderno (8
milhGes de anos), possivelmente coincidindo com uma Unica incursdo marinha de alto

alcance na planicie amazonica (Wesselingh e Salo, 2006).

Os resultados das analises biogeogréficas estatisticas feitas aqui apontam para
uma area ancestral de Saguinus localizada no oeste Amazonico (area A, referente a atual
distribuicdo do grupo S. nigricollis, abaixo do Rio Japurd), onde esse ancestral (8 — 14

m.a.) estaria limitado geograficamente a oeste pelo sistema de lagos até entdo existente.

Com o fim do sistema Pebas é possivel que tenha ocorrido a ampliacdo da
distribuicdo (em sentido leste) do género Saguinus, culminando inicialmente com a
diferenciacdo entre o grupo S. nigricollis e os demais grupos. Enquanto o grupo S.
nigricollis teria se diversificado na regido oeste da Amazodnia, regido ocupada pelo
ancestral de Saguinus, o ancestral dos grupos S. oedipus, S. midas e S. bicolor deve ter
ocupado a regido a leste do Rio Branco e ao norte do Amazonas (4,5 - 10 m.a.), onde
hoje ocorre a distribuicdo dos grupos S. midas e S. bicolor. O ancestral do grupo S.
oedipus, no entanto, teria dispersado para a regido noroeste da Amazoénia para alcancar

0 oeste dos Andes.

A érea de ocupacdo do ancestral do grupo S. mystax (3 — 9 m.a.) também é

postulada como sendo o oeste amazénico (area A). A ocupacgdo dessa area por esse
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ancestral deve ter sido possibilitada pelo fim do Sistema Pebas do Mioceno, e

possibilitou inicialmente o surgimento da linhagem que daria origem a S. imperator.

Nossas analises sugerem que, apds a ocupagdo da area drenada pelo fim do
Sistema Pebas, um ancestral de S. inustus teria ocupado a regido ao norte do Rio
Amazonas, dando origem a atual distribuicdo dessa espécie e que essa ocupacdo teria
ocorrido por dispersdo. A linhagem que daria origem a S. inustus, portanto, deve ter se
isolado ao norte do Rio Japurd, o que possibilitou o surgimento de suas autapomorfias

morfologicas.

Apos a diversificacdo de S. inustus ao norte e de S. imperator na &rea logo a
oeste da area ancestral, a diversificacdo do restante do grupo S. mystax teria ocorrido a
partir da regido ancestral em direcdo ao leste amazonico por disperséo, pela ocupacao da
regido de interflavio entre os rios Madeira e Amazonas, dando origem as linhagens de S.
mystax e S. labiatus, respectivamente (0,7 — 4,7 m.a.).

A diversificacdo do grupo S. mystax, portanto, teria sido possibilitada pelas
drasticas mudancas ocorridas na paisagem amazonica a partir do inicio do Mioceno
tardio, derivadas dos fenémenos geoldgicos daquele periodo. Em um curto intervalo de
tempo, paisagens fluviais alimentadas pela edificagdo do interior dos Andes para oeste
substituiram as antigas areas alagadas do Pebas e o curso moderno para leste do
Amazonas veio a ser estabelecido. Entre 8 e 2.6 milhGes de anos atras a paisagem foi
dominada por sistemas fluviais, que hoje sdo conhecidos por delimitar as espécies de

Saguinus.

Adicionalmente, sdo de particular importancia para a compreensdo da
diversificacdo do grupo S. mystax os fendmenos que levaram a elevacdo do “Vaupés
Swell” do Mioceno tardio e Plioceno e a elevagdo mais jovem dos Arcos Fitzcarrald
(Wesselingh et al., 2001; Wesselingh, 2006; Wesselingh e Salo, 2006), rapidas
deformagdes ao longo das faixas sub-andinas que possibilitaram a origem de uma rede
de drenagem ainda mais difundida nas cabeceiras dos Andes e que geraram a atual
conformacdo dos rios Ucaiali, Jurua, Purus e Madeira. Tais rios hoje coincidem com o0s
limites das distribui¢fes de grupos de Saguinus e, portanto, tais fendbmenos geoldgicos
devem ter tido papel fundamental na distribuicdo e diversificacdo dessas espécies, pelo

isolamento das diferentes populagdes.

51



6. Conclusotes

Nossas analises estabeleceram uma topologia bem suportada para as relagdes
filogenéticas do grupo S. mystax, o que ilustra a importancia da utilizagdo de multiplas
fontes de caracteres, bem como de uma grande amostragem de dados moleculares, para
proposicdo de hipdteses filogenéticas que sirvam de base para a compreensdo da
evolucéo e do histdrico de dispersdo de grupos de primatas. Os resultados demonstram
que a espécie S. imperator € o resultado da evolucéo de uma linhagem basal em relagéo
ao restante do grupo S. mystax, seguida da diversificacdo de S. inustus, S. mystax e S.

labiatus, respectivamente.

Apesar de ficar demonstrada a singularidade morfoldgica de S. inustus por meio
das autapomorfias encontradas, nossas analises obtiveram sucesso em encontrar quatro
sinapomorfias morfoldgicas que dao suporte a inclusdo dessa espécie no grupo S.
mystax, ilustrando a relevancia das analises morfoldgicas deste trabalho, ja que até entdo
a inclusdo de S. inustus no grupo s era suportada por andlises moleculares (e.g.
Buckner, 2015).

Nossos dados também sugerem que a proposta de evolucdo e diversificacdo de
Hershkovitz (1977) para o grupo S. mystax ndo é sustentada quando utilizamos
hipGteses filogenéticas atualizadas, baseadas em multiplas fontes de informacéo. As
relacBes filogenéticas propostas por Hershkovitz (1977), com S. mystax e S. imperator
formando um clado e S. labiatus sendo uma linhagem externa a esse clado, também néo
sdo apoiadas pelas filogenias resultantes aqui, de modo que a gradacdo do
branqueamento da pelagem facial ndo constitui base suficiente para a proposicao de

hipdtese evolutiva que elucide a diversificacdo dessas espécies.

Os resultados das analises biogeograficas sugerem que a diversificagdo do
género Saguinus teria sido possibilitada pelas drasticas mudancas ocorridas na paisagem
amazodnica a partir do inicio do Mioceno tardio, derivadas dos fendmenos geoldgicos
daquele periodo. A substituicdo das areas alagadas do sistema Pebas por areas habitaveis
bem como a edifica¢do do curso moderno da bacia Amazonica teriam sido cruciais para
a ocorréncia da distribuicdo apresentada hoje pelas espécies de Saguinus, inicialmente
pela diferenciacdo entre o grupo S. nigricollis (no sentido do oeste amazonico, regido

postulada como area de ocupacédo ancestral do género) e os demais grupos de Saguinus,
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depois com a ocupagéo da regido a leste do Rio Branco e ao norte do Amazonas (4,5 -
10 Ma) pelo ancestral dos grupos S. oedipus, S. midas e S. bicolor e subsequentemente
com o ancestral do grupo S. oedipus se dispersando para a regido noroeste da Amazonia
para alcancar o oeste dos Andes. As analises apontam para uma area ancestral de
Saguinus localizada no oeste Amazdnico (referente a atual distribuicdo do grupo S.
nigricollis, abaixo do Rio Japura), onde esse ancestral (8 — 14 m.a.) estaria limitado

geograficamente a oeste pelo sistema de lagos até entdo existente.

A éarea de ocupacdo do ancestral do grupo S. mystax (3 — 9 m.a.) também é
postulada como sendo o oeste amazénico. A ocupacdo dessa area por esse ancestral deve
ter sido possibilitada pelo fim do Sistema Pebas do Mioceno, e possibilitou inicialmente

o surgimento da linhagem que daria origem a S. imperator.

Nossas analises sugerem que, apds a ocupagdo da area drenada pelo fim do
Sistema Pebas, um ancestral de S. inustus teria ocupado a regido ao norte do Rio
Amazonas por dispersdo, dando origem a atual distribuicdo dessa espécie. A linhagem
que daria origem a S. inustus, portanto, deve ter se isolado ao norte do Rio Japurd, o que

possibilitou o surgimento de suas autapomorfias morfologicas.

Apos a diversificacdo de S. inustus ao norte e de S. imperator na &rea logo a
oeste da area ancestral, a diversificacdo do restante do grupo S. mystax teria ocorrido a
partir da regido ancestral em direcdo ao leste amazonico por dispersdo, pela ocupacao da
regido de interflivio entre os rios Madeira e Amazonas, dando origem as linhagens de S.

mystax e S. labiatus, respectivamente (0,7 — 4,7 m.a.).
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APENDICE I - Lista de Espécimes Analisados

Saguinus imperator imperator (N=3): MZUSP: 11238, 11239, 11340;

Saguinus imperator subgrisescens (N=25): MZUSP: 4806, 4864, 4923, 4925, 4931,
5012, 5017, 9967; MPEG: 264, 735, 1915, 1916, 7099, 7100, 21846, 21847, 21848,
21849, 22002, 22963, 22964, 22965, 23202; MN: 5929, 5930;

Saguinus labiatus labiatus (N=11): MZUSP: 7315, 7316, 7317, 7318, 7319, 7320,
7322; MPEG: 22002; MN: 408, 2841, 2842;

Saguinus labiatus thomasi (N=2): MPEG: 19702, 19703;

Saguinus mystax pileatus (N=9): MZUSP: 11372, 11377, 19018; MPEG: 305, 307,
21850, 21851, 21852; MN: 25013;

Saguinus mystax mystax (N=24): MZUSP: 4920; MPEG: 737, 747, 7081, 1088, 1556,
1593, 1594, 1595, 1822, 1823, 15270, 22947, 22948, 22949; MN: 2860, 2862, 5935,
5936, 5938, 5941, 5943, 24789.

Saguinus inustus (N=2): MPEG: 8789, 21840

Saguinus midas (N=17): MPEG: 350, 351, 353, 355, 1959, 2411, 3541, 6871, 6872,
6876, 8483, 15269, 21428, 21429, 21812, 22053; UFMG: 3123;

Saguinus niger (N=21): MPEG: 37, 138, 145, 146, 359, 362, 1045, 1072, 1592, 1746,
1747, 2321, 2322, 2414, 2415, 1745, 8771, 8788, 9043, 12202, 15269;

Saguinus bicolor (N=18): MPEG: 947, 1450, 1642, 1650, 1660, 1670, 1702, 1770,
1771, 7069, 7071, 7072, 7073, 7075, 7077, 7078, 7079, 12600; UFMG: 3121.

Saguinus martinsi (N=2): MPEG: 1244; MN: 2844.
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APENDICE Il — Lista dos marcadores moleculares com 0s respectivos ntimeros de
acesso do GenBank

ESPECIES 16 RNA ABCA1 ADORA 3 AFF2 AFF22 AlulBF3 | AlulD132
S. martinsi HM765402.1 HM764839.1
S. midas EU497273.1 | HM765397.1 HM765049.1 JF489227.1 | JF489181.1
EU497272.1 | HM765396.1 JF489226.1 | JF489180.1
S. niger EU497268.1 JF489229.1 | JF489183.1
EU497267.1 JF489228.1 | JF489182.1
S. imperator EU497288.1 | HM765394.1 HM765046.1 | HM764837.1 | JF489221.1 | JF489175.1
EU497287.1 JF489220.1 | JF489174.1
S. mystax EU497295.1 HM765202.1 HM765050.1 | HM764840.1 | JF489231.1 | JF489185.1
EU497294.1 | HM765398.1 JF489230.1 | JF489184.1
S. inustus JF489222.1 | JF489177.1
JF489223.1 | JF489176.1
S. labiatus EU497289.1 | HM765395.1 | HM765199.1 HM765047.1 | HM764838.1 AY620641.1
S. bicolor EU497280.1 | HM765388.1 | HM765196.1 HM765039.1 | HM764834.1 | JF489225.1 | JF489179.1
EU497279.1 JF489217.1 | JF489171.1
S. fuscicollis EU497285.1 | HM765391.1 | HM765197.1 | HM765043.1 | HM764835.1 | JF489219.1 | JF489173.1
EU497284.1 JF489218.1 | JF489172.1
S. nigricollis
S. leucopus EU497286.1 JF489224.1 | JF489178.1
S. tripartitus
S. melanoleucus
S. cruzlimai
S. oedipus EU497296.1 | HM765399.1 | HM765203.1 HM765051.1 | HM764841.1 | JF489232.1 | JF489186.1
S. geoffroyi U39008.1 | HM765392.1 | HM765198.1 HM765044.1 | HM764836.1
L. rosalia U39006.1 | HM765337.1 | HM765169.1 HM764808.1
L. chrysomelas HM765332.1 | HM765168.1
C. goeldii U39000.1 | HM765291.1 | HM765160.1 HM764934.1 | HM764800.1 | JN541391.1 | IN541374.1
C. pygmaea U39002.1 | HM765307.1 | HM765167.1 HM764952.1 IN541399.1 | AY620645.1
C. apella AF420046.1 | HM765278.1 | HM765190.1 HM764920.1 | HM764827.1
C. humilis FJ7691451
C. geoffroyi HM765290.1 HM765163.1 HM764933.1 | HM764803.1 | JN541393.1 | JN541376.1
C. jacchus U39001.1 | HM765296.1 | NM001302791.1 | HM764939.1 | HM764804.1 | JN541395.1 | JN541378.1
C. mauesi FJ769147.1 JIN541405.1 | IN541388.1
C. penicillata HM765304.1 | HM765304.1 | HM764949.1 | HM764806.1 | JN541397.1
C. humeralifera HM764994.1 JIN541404.1
C. argentata HM765279.1 HM765161.1 HM764921.1 | HM764801.1 | JN541400.1 | IN541383.1
A. caraya HM765258.1 | HM765172.1 HM764895.1 | HM764810.1
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ESPECIES

AlulC3 | APP ATXN7 AXIN1 BCHE BCOR BDNF
S. martinsi HM764341.1 HM764018.1
S. midas JF489211.1 | HM764667.1 | HM764525.1 | HM764343.1 | HM764089.1 | HM764019.1 | HM763861.1
S. niger JF489213.1
JF489212.1
S. imperator JF489206.1 HM764184.1
JF489205.1
S. mystax JF489215.1 HM764527.1 | HM764344.1 | HM764171.1 | HM764020.1 | HM763862.1
JF489214.1
S. inustus JF489208.1
JF489207.1
S. labiatus HM764666.1 HM764340.1 | HM764120.1 | HM764017.1 | HM763860.1
S. bicolor JF489210.1 | HM764663.1 | HM764517.1 | HM764337.1 HM764014.1 | HM763857.1
JF489209.1
S. fuscicollis HM764664.1 | HM764521.1 | HM764338.1 | HM764074.1 | HM764015.1 | HM763858.1
S. nigricollis
S. leucopus
S. tripartitus
S. melanoleucus
S. cruzlimai
S. oedipus JF489216.1 | HM764669.1 | HM764528.1 | HM764345.1 | HM764067.1 | HM764021.1 | HM763863.1
S. geoffroyi HM764665.1 | HM764522.1 | HM764339.1 | HM764087.1 | HM764016.1 | HM763859.1
L. rosalia HM764640.1 HM764311.1 | HM764086.1 | HM763989.1 | HM763840.1
L. chrysomelas HM764639.1 | HM764463.1 | HM764310.1 | HM764075.1 | HM763988.1 | HM763839.1
C. goeldii HM764632.1 | HM764421.1 | HM764302.1 | HM764218.1 | HM763981.1 | AY011480.1
C. pygmaea HM764638.1 | HM764433.1 | HM764309.1 | HM764122.1 | HM763987.1 | HM763838.1
C. apella HM764658.1 | HM764408.1 | HM764330.1 | HM764118.1 | HM764007.1
C. humilis
C. geoffroyi HM764634.1 | HM764420.1 HM764208.1 | HM763984.1 | HM763835.1
C. jacchus HM764425.1 | HM764306.1 | HM764113.1 | HM763985.1 | HM763836.1
C. mauesi
C. penicillata HM764637.1 | HM764430.1 | HM764308.1 | HM764090.1 | HM763986.1 | HM763837.1
C. humeralifera HM764312.1 | HM764180.1 | HM763990.1
C. argentata HM764633.1 | HM764409.1 | HM764303.1 | HM764216.1 | HM763982.1 | HM763834.1
A. caraya HM764642.1 HM764314.1 | HM764195.1

60




ESPECIES

BRCA? CFTR CYTB DLOOP DMRT1 Eps.Globin | FBN1
S. martinsi DQ241247.1
S. midas HM763745.1 | HM763617.1 | AJ489760.1 | DQ241239.1 | HM762654.1 | L25355.1 | HM761950.1
S. niger DQ241238.1
S.imperator | HM763743.1 HM368020.1 | DQ241249.1 | HM762651.1 HM761946.1
DQ241248.1
S. mystax HM763746.1 | HM763618.1 | HM368073.1 | DQ241250.1 | HM762655.1 HM761951.1
HM367973.1
S. inustus KM370853.1
S. labiatus HM763744.1 | HM763616.1 | HM367998.1 | HM367898.1 | HM762652.1 HM761947.1
S. bicolor HM763740.1 KR528403.1 | DQ241244.1 | HM762644.1 HM761944.1
DQ241243.1
S. fuscicollis | HM763741.1 HM368072.1 | HM367972.1 | HM762648.1
HM368052.1 | HM367971.1
S. nigricollis HM367975.1
S. leucopus
S. tripartitus HM368077.1
S.
melanoleucus HM368078.1 | HM367978.1
S. cruzlimai KP182176.1
S. oedipus HM?368007.1 | HM367907.1 | HM762656.1 HM761952.1
S. geoffroyi HM763742.1 AF001931.1 | IN849633.1 HM761945.1
L. rosalia HM763716.1 | HM763566.1 | KR528404.1 HM762590.1 | L25357.1 | HM761919.1
L.
chrysomelas | HM763715.1 | HM763565.1 | KR528398.1 | U89011.1 HM762585.1 HM761918.1
C. goeldii HM763708.1 KR528428.1 | FJ769149.1 |HM762538.1 | L25364.1 | HM761912.1
C. pygmaea HM763714.1 | HM763520.1 | AF245081.1 | U89010.1 HM762555.1 | L25361.1 | HM761917.1
C. apella HM763521.1 | HM763521.1 | FJ529104.1 |JQ317619.1 | HM762524.1 HM761937.1
C. humilis FJ769148.1 FJ769153.1
C. geoffroyi HM763518.1 | HM368005.1 | U88996.1 HM762649.1 | U97029.1 | HM761914.1
C. jacchus HM763711.1 AF295586.1 | AB525908.1 | HM762543.1 | L25363.1 | HM761915.1
C. mauesi AF245051.1 | U89003.1 U97024.1
C. penicillata HM763519.1 | AF245054.1 HM762552.1 | FJ769156.1 | HM761916.1
C.
humeralifera |HM763717.1
C. argentata | HM763709.1 | HM763517.1 | AF245050.1 | U89005.1 HM762525.1 | AY927310.1 | HM761913.1
A. caraya HM763719.1 AY374378.2 HM762503.1 HM761922.1
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ESPECIES CHRNA1 CNR1 CREM DACH1 DCTN2 EDG1 ERC2

S. martinsi HM763455.1 | HM763286.1 HM762454.1 | HM762191.1
S. midas HM763457.1 | HM763287.1 HM762986.1 | HM762793.1 |HM762455.1 | HM762265.1
S. niger

S. imperator | HM763453.1 HM763145.1 HM762790.1 | HM762452.1 | HM762177.1
S. mystax HM763458.1 | HM763289.1 | HM763147.1 HM762794.1 | HM762456.1 | HM762285.1
S. inustus

S. labiatus HM763454.1 | HM763285.1 | DQ976979.1 HM762791.1 | HM762453.1 | HM762205.1
S. bicolor HM763282.1 HM762978.1 | HM762787.1 | HM762449.1 | HM762286.1
S. fuscicollis  |HM763451.1 | HM763283.1 | HM763144.1 |HM762982.1 |HM762788.1 |HM762450.1 |HM762261.1
S. nigricollis

S. leucopus

S. tripartitus

S.

melanoleucus

S. cruzlimai

S. oedipus HM763459.1 | HM763290.1 HM762989.1 | HM762795.1 | HM762457.1 |HM762287.1
S. geoffroyi HM763452.1 | HM763284.1 HM762983.1 | HM762789.1 | HM762451.1 |HM762330.1
L. rosalia HM763423.1 | HM763255.1 | HM763098.1 |HM762927.1 |HM762761.1 |HM762421.1

L.

chrysomelas |HM763422.1 |HM763254.1 | HM763097.1 | HM762924.1 HM762329.1
C. goeldii HM763414.1 | AY011600.1 |AY011663.1 |HM762882.1 |HM762752.1 |HM762413.1

C. pygmaea HM763421.1 |HM763253.1 |HM763046.1 |HM762895.1 |HM762760.1 |HM762420.1 |HM762328.1
C. apella HM763444.1 | HM763275.1 | HM763048.1 |HM762869.1 |HM762780.1 |HM762442.1 | HM762284.1
C. humilis

C. geoffroyi HM763417.1 | HM763248.1 | HM763042.1 |HM762881.1 |HM762756.1 |HM762416.1 |HM762290.1
C. jacchus HM763418.1 | HM763249.1 | HM763043.1 |HM762886.1 |HM762757.1 |HM762417.1

C. mauesi

C. penicillata | HM763420.1 | HM763252.1 | HM763045.1 | HM762892.1 |HM762759.1 |HM762419.1 | HM762246.1
C.

humeralifera |HM763424.1 | HM763256.1 HM762753.1 | HM762422.1 | HM762189.1
C.argentata | HM763415.1 |HM763246.1 | HM763040.1 | HM762870.1 | HM762754.1 |HM762414.1

A. caraya HM763426.1 | HM763258.1 | HM763016.1 HM762762.1 | HM762424.1
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ESPECIES

FAM123B FES FOXP1 GHR KCNMA1 LRPPRC 169 | LRPPRC 171
S. martinsi HM762119.1 | HM761793.1 | HM761652.1
S. midas HM762121.1 |HM761794.1 |HM761646.1 |HM761461.1 |HM761461.1 |HM761158.1 |HM761030.1
S. niger
S.imperator |HM762117. | HM761791.1 | HM761644.1
S. mystax HM762122.1 | HM761795.1 | HM761648.1 HM761332.1 | HM761159.1 | HM761031.1
S. inustus
S. labiatus HM762118.1 |HM761792.1 |HM761645.1 |HM761486.1 |HM761329.1 |HM761157.1 |HM761029.1
S. bicolor HM762114.1 | HM761788.1 |HM761637.1 |HM761460.1 |HM761326.1 |HM761156.1 |HM761026.1
S. fuscicollis |HM762115.1 | HM761789.1 |HM761641.1 |HM761462.1 |HM761327.1 HM761027.1
S. nigricollis
S. leucopus
S. tripartitus
S.
melanoleucus
S. cruzlimai
S. oedipus AY091919.1 |HM761796.1 |HM761649.1 |HM761465.1 |HM761333.1 |HM761160.1 |HM761032.1
S. geoffroyi  |HM762116.1 | HM761790.1 | HM761642.1 | HM761485.1 | HM761328.1 HM761028.1
L. rosalia HM762087.1 | HM761763.1 HM761457.1 HM761139.1 | HM761007.1
L.
chrysomelas | HM762086.1 | HM761762.1 | HM761582.1 | HM761467.1 HM761006.1
C. goeldii HM762079.1 | HM761754.1 |HM761535.1 |HM761469.1 |HM761212.1 |HM761135.1 |HM761000.1
C.pygmaea |HM762085.1 |HM761761.1 |HM761552.1 |HM761475.1 |HM761217.1 HM761005.1
C. apella HM762107.1 | HM761781.1 HM761458.1 | HM761218.1 | HM761153.1
C. humilis
C. geoffroyi |HM762081.1 |HM761757.1 |HM761534.1 |HM761474.1 |HM761214.1 |HM761137.1 | HM761002.1
C. jacchus HM762082.1 |HM761758.1 |HM761540.1 |HM761473.1 |HM761215.1 |HM761138.1 |HM761003.1
C. mauesi
C. penicillata | HM762084.1 | HM761760.1 | HM761549.1 |HM761472.1 | HM761216.1 HM761004.1
C.
humeralifera | HM762088.1 HM761595.1
C.argentata |HM762080.1 |HM761755.1 |HM761522.1 |HM761471.1 |HM761213.1 |HM761136.1 |HM761001.1
A. caraya HM762089.1 | HM761765.1 | HM761499.1
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ESPECIES

LUCT7I MAPKAP1 | MBD2 ND1 Sine SF7

S. martinsi HM760745.1

S. midas HM760901.1 | HM760740.1 | HM760547.1 | AY579989.1 |JF489196.1
JF489195.1

S. niger AY599496.1 | JF489198.1
JF489197.1

S. imperator | HM760899.1 | HM760738.1 | HM760544.1 JF489191.1
JF489190.1

S. mystax HM760903.1 | HM760741.1 | HM760549.1 | AY582798.1 |JF489200.1
JF489199.1

S. inustus JF489193.1
JF489192.1

S. labiatus HM760900.1 | HM760739.1 | HM760545.1

S. bicolor HM760896.1 | HM760731.1 | HM760541.1 | AY579990.1 |JF489187.1

AY579987.1
S. fuscicollis | HM760897.1 | HM760735.1 | HM760542.1 | AY579985.1 |JF489189.1
AY579986.1 |JF489188.1

S. nigricollis

S. leucopus AY599497.1 | JF489194.1

S. tripartitus

S.

melanoleucus

S. cruzlimai

S. oedipus HM760904.1 | HM760742.1 | HM760550.1 | AB010972.1 |JF489201.1

S. geoffroyi HM760898.1 | HM760736.1 | HM760543.1

L. rosalia HM760842.1 | HM760682.1 | HM760520.1

L.

chrysomelas |HM760841.1 | HM760677.1 | HM760519.1

C. goeldii HM760790.1 | HM760636.1 | HM760511.1 JIN541356.1

C. pygmaea HM760795.1 | HM760651.1 | HM760518.1 JIN541365.1

C. apella HM760796.1 | HM760625.1 | HM760534.1 | AB010973.1

C. humilis JIN541370.1

C. geoffroyi HM760635.1 | HM760514.1 JIN541359.1

C. jacchus HM760793.1 | HM760641.1 JIN541361.1

C. mauesi JIN541371.1

C. penicillata | HM760794.1 | HM760649.1 | HM760517.1 JIN541363.1

C.

humeralifera HM760691.1 | HM760521.1

C.argentata |HM760791.1 | HM760626.1 | HM760512.1 JIN541366.1

A. caraya HM760771.1 | HM760602.1 | HM760523.1
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APENDICE Il - Filogenia com as datas de origem dos nos
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