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DE OLIVEIRA , LAURA. Diregao e idade das dispersoes das linhagens de Atelidae
(Primates: Platyrrhini) na Regiao Neotropical. 2025. 48p. Dissertacdo de mestrado do
Programa de Pdés-Graduagdo em Biodiversidade Neotropical — Universidade Federal da
Integracao Latino-Americana, Foz do Iguagu, 2025.

RESUMO

A Familia Atelidae compreende os maiores primatas vivos das Américas e inclui quatro
géneros, Alouatta, Ateles, Brachyteles e Lagothrix. As espécies desse grupo ocupam
uma ampla area geografica, que se estende da América Central ao norte do Uruguai. A
partir da localizagdo geografica das espécies e de suas relagdes evolutivas, a
biogeografia historica permite estimar como as linhagens evoluiram na ocupacéo
geografica ao longo do tempo, por meio de processos de dispersao e extingao local, além
de reconstruir suas areas ancestrais. Diante disso, este estudo reconstruiu a diregdo e o
tempo dos eventos de dispersdo das espécies da familia Atelidae na Regiao Neotropical.
Para isso, adotamos a hipdtese filogenética proposta por Springer et al. (2012) e
atualizada por Silvestro et al. (2019). Obtivemos as distribuicées geograficas das espécies
nos bancos de dados da International Union for Conservation of Nature (IUCN) e do
Global Biodiversity Information Facility (GBIF). Aplicamos o esquema de regionalizagao
dos macacos do Novo Mundo e codificamos as bioregides com base na presencga ou
auséncia das espécies. Reconstruimos as areas ancestrais e inferimos os eventos de
dispersdo utilizando o modelo dispersdo-extingdo-cladogénese. Posteriormente,
aplicamos o mapeamento estocastico biogeografico. A direcédo e o tempo dos eventos de
dispersdo foram analisados por meio de visualizagbes em rede e histogramas de
frequéncia normalizadas. A Amazénia Ocidental (WAM) foi identificada como a area
ancestral mais frequente para todo o clado Atelidae, especialmente para Ateles. O género
Brachyteles teve origem na Mata Atlantica Sul (SAF), enquanto Alouatta apresentou uma
distribuicdo ancestral mais complexa, e Lagothrix originou-se entre a WAM e a Amazdnia
Oriental (EAM). A analise direcional estabeleceu a WAM como a principal fonte de
dispersdes, com movimentos predominantes em direcdo a EAM, ao Chaco (CHA) e ao
Chocé (CHO). As rotas de dispersao datam do final do Mioceno, com a maior parte
concentrando-se no Plioceno e Pleistoceno. Além disso, os resultados indicaram que a
dispersédo ocorreu em quatro fases distintas. Entre 35 e 5 milhdes de anos atras (Ma), os
eventos de dispersdao foram pouco frequentes, mas passaram a se intensificar
gradualmente, culminando em grande aumento a partir de 4 Ma até o presente. Um
aumento expressivo na frequéncia relativa de dispersao foi registrado entre 12 e 10 Ma.
Esse periodo também se sobrepbe a importantes transformagdes geoldgicas, como a
transicao do sistema Pebas para o sistema Acre na bacia amazbnica e a regressao do
Mar Paranaense, que favoreceram a conexao entre os biomas Amazbnia e Mata
Atlantica. Este estudo evidenciou a importancia central dos eventos de dispersdo na
construgédo da histéria evolutiva e na distribuicdo geografica atual da familia Atelidae na
regiao Neotropical.

Palavras-chave: Area Ancestral. Dispersdo-extincdo-cladogénese. Macacos do novo
mundo. Biogeografia Historica. Atelidae.



DE OLIVEIRA , LAURA. Direccion y edad de las dispersiones de las linajes de
Atelidae (Primates: Platyrrhini) en la Region Neotropical. 2025. 48p. Disertacion de
maestria del Programa de Postgrado en Biodiversidad Neotropical - Universidad Federal
de la Integracién Latinoamericana, Foz do Iguagu, 2025.

RESUMEN

La familia Atelidae comprende los primates vivos mas grandes de las Américas e incluye
cuatro géneros: Alouatta, Ateles, Brachyteles y Lagothrix. Las especies de este grupo
ocupan una amplia area geografica que se extiende desde América Central hasta el norte
de Uruguay. A partir de la ubicacion geografica de las especies y de sus relaciones
evolutivas, la biogeografia historica permite estimar como evolucionaron las distintas
lineas en su ocupacion espacial a lo largo del tiempo, mediante procesos de dispersion y
extincion local, ademas de reconstruir sus areas ancestrales. En este contexto, este
estudio reconstruyd la direccion y el momento de los eventos de dispersion de las
especies de la familia Atelidae en la region Neotropical. Para ello, se adopto la hipétesis
filogenética propuesta por Springer et al. (2012) y actualizada por Silvestro et al. (2019).
Las distribuciones geograficas de las especies se obtuvieron a partir de las bases de
datos de la Union Internacional para la Conservacion de la Naturaleza (IUCN) y del Global
Biodiversity Information Facility (GBIF). Se aplicd el esquema de regionalizacién de los
monos del Nuevo Mundo y se codificaron las bioregiones con base en la presencia o
ausencia de las especies. Las areas ancestrales se reconstruyeron y los eventos de
dispersion se infirieron mediante el modelo de dispersidn-extincion-cladogénesis, seguido
del mapeo estocastico biogeografico. La direccion y el momento de los eventos de
dispersion fueron analizados mediante visualizaciones en red e histogramas de frecuencia
normalizada. La Amazonia Occidental (WAM) fue identificada como el area ancestral mas
frecuente para todo el clado Atelidae, especialmente para Ateles. El género Brachyteles
se origind en la Mata Atlantica Sur (SAF), mientras que Alouatta present6 una distribucion
ancestral mas compleja, y Lagothrix se origind entre WAM y la Amazonia Oriental (EAM).
El analisis direccional estableci6 a WAM como la principal fuente de dispersién, con
movimientos predominantes hacia EAM, el Chaco (CHA) y el Chocé (CHO). Las rutas de
dispersion se remontan al final del Mioceno, concentrandose en su mayoria durante el
Plioceno y el Pleistoceno. Ademas, los resultados indicaron que la dispersidén ocurrié en
cuatro fases distintas. Entre 35 y 5 millones de afos atras (Ma), los eventos de dispersién
fueron poco frecuentes, pero comenzaron a intensificarse gradualmente, con un marcado
aumento a partir de 4 Ma hasta el presente. Un incremento notable en la frecuencia
relativa de dispersion se registr6 entre 12 y 10 Ma, coincidiendo con importantes
transformaciones geolégicas, como la transicion del sistema Pebas al sistema Acre en la
cuenca amazodnica y la regresion del Mar Paranaense, que favorecieron la conexion entre
los biomas amazoénico y atlantico. Este estudio evidencidé la importancia central de los
eventos de dispersidon en la construccion de la historia evolutiva y en la configuracion
geografica actual de la familia Atelidae en la regién Neotropical.

Palabras clave: Area ancestral. Dispersidn-extinciéon-cladogénesis. Monos del Nuevo
Mundo. Biogeografia Histérica. Atelidae.
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ABSTRACT

The Atelidae family comprises the largest living primates in the Americas and includes four
genera: Alouatta, Ateles, Brachyteles, and Lagothrix. Species in this group occupy a wide
geographic area, ranging from Central America to northern Uruguay. Based on the
geographic distribution of species and their evolutionary relationships, historical
biogeography makes it possible to estimate how lineages evolved in their spatial
occupation over time through processes of dispersal and local extinction, as well as to
reconstruct their ancestral areas. In this context, the present study reconstructed the
direction and timing of dispersal events in Atelidae species across the Neotropical region.
To achieve this, we adopted the phylogenetic hypothesis proposed by Springer et al.
(2012) and updated by Silvestro et al. (2019). Species distributions were obtained from the
databases of the International Union for Conservation of Nature (IUCN) and the Global
Biodiversity Information Facility (GBIF). We applied the regionalization scheme for New
World monkeys and coded the bioregions based on species presence or absence.
Ancestral areas were reconstructed, and dispersal events were inferred using the
dispersal-extinction-cladogenesis model. Subsequently, we applied stochastic
biogeographic mapping. The direction and timing of dispersal events were analyzed using
network visualizations and normalized frequency histograms. Western Amazonia (WAM)
was identified as the most frequent ancestral area for the entire Atelidae clade, particularly
for Ateles. The genus Brachyteles originated in the Southern Atlantic Forest (SAF), while
Alouatta showed a more complex ancestral distribution, and Lagothrix originated between
WAM and Eastern Amazonia (EAM). Directional analysis identified WAM as the main
source of dispersal, with predominant movements toward EAM, the Chaco (CHA), and the
Chocé (CHO). Dispersal routes date back to the Late Miocene, with most events
concentrated during the Pliocene and Pleistocene. Additionally, the results indicated that
dispersal occurred in four distinct phases. Between 35 and 5 million years ago (Ma),
dispersal events were infrequent but gradually increased, culminating in a marked surge
from 4 Ma to the present. A significant rise in the relative frequency of dispersal was
observed between 12 and 10 Ma. This period also coincides with major geological
changes, such as the transition from the Pebas system to the Acre system in the Amazon
Basin and the regression of the Paranaense Sea, which facilitated connections between
the Amazon and Atlantic Forest biomes. This study highlighted the central role of dispersal
events in shaping the evolutionary history and current geographic distribution of the
Atelidae family in the Neotropical region.

Keywords: Ancestral area. Dispersal-extinction-cladogenesis. New World monkeys.
Historical biogeography. Atelidae.
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1. INTRODUGAO

A Biogeografia Historica foca nos processos evolutivos ao longo de
milhdes de anos em grandes escalas, buscando relagdes historicas entre areas de
distribuicdo da biota com base em um panorama evolutivo de relacdo entre os taxons
(Crisci 2001, Posadas et al. 2006). Ao combinar a localizagdo atual das espécies com
suas relagbes evolutivas, busca inferir sua historia e reconstruir areas ancestrais,
estimando a evolugdo das linhagens ao longo do tempo (Ronquist & Sanmartin 2011;
Recoder 2011; Ree & Smith 2008; Goldberg et al. 2011; Sanmartin 2012).

A distribuicdo dos organismos pode nao ser aleatoria e requer explicagao
por processos (Myers & Giller, 1988). A disperséao, especiacao e extingao, sao processos
macroevolutivos fundamentais que moldam os padrbes de biodiversidade (Hackel &
Sanmartin 2021). A especiagao € o surgimento de novas espécies (De Queiroz 1998),
enquanto a disperséao refere-se a expansao da area de distribuicdo (Myers & Giller 1988;
Morrone 2020). Hackel & Sanmartin (2021) dividem a dispersdo em quatro categorias:
modo (cladogenético ou anagenético), diregcdo, timing (momento que ocorre a dispersao)
e taxa. A extingdo é a morte de todos os individuos de uma populagdo ou espécie em sua
area de distribuicao geografica (Crisci et al. 2003).

A Regidao Neotropical é fundamental para o estudo da distribuicao
biologica devido a sua alta biodiversidade e diversidade climatica e fisiografica (Goldani &
Carvalho, 2003). Abrangendo areas tropicais da América do Sul, Central, México e
Antilhas, ela concentra cerca de um terco da biodiversidade global, incluindo os macacos
do Novo Mundo (Platyrrhini) (Antonelli et al., 2018; Morrone 2018; Raven et al., 2020).

Os macacos do novo mundo (Platyrrhini), sendo um clado monofilético
(Lynch Alfaro et al. 2015) configuram um grupo monofilético com base em filogenias
moleculares, e sao considerados como grupo-irmao dos macacos do velho mundo
(Perelman et al. 2011; Springer et al. 2012). Atualmente, os macacos do novo mundo
possuem 171 espécies (Estrada et al. 2017) e mais de 20 géneros (Rosenberger 2020;
Rylands & Mittermeier 2024 ). Distribuidos em areas tropicais da América Central e do Sul
(Fleagle 1999), do México e Argentina (Silvestro et al. 2019), até o norte do Uruguai
(Jardim et al. 2019). O clado é constituido por trés linhagens: Pitheciidae clado irmao de
Atelidae + Cebidae (Perelman et al. 2011; Springer et al. 2012; Rosenberger, 2020).
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Uma origem dos macacos do Novo Mundo tem sido associada a uma
dispersdo a partir da Africa durante o Eoceno, periodo em que os continentes estavam
mais proximos e as correntes oceanicas poderiam ter favorecido a migragao transatlantica
(de Oliveira 2009; Silvestro et al. 2019). Porém, descobertas fésseis recentes na
Amazobnia Ocidental, como a de um dente de primata eosimideos com afinidades
sul-asiaticas, sugerem a possibilidade de uma colonizagdo a partir do sul da Asia
(Marivaux et. al 2023). Ao alcangarem a América do Sul, os macacos encontraram um
ecossistema rico que favoreceu sua diversificacdo (Kiesling et al. 2015), iniciada nas
regides tropicais até a Patagbnia durante o Mioceno favorecidos pelo clima (Kay 2015;
Silvestro et al. 2019). Kay (2015) estima a chegada dos macacos a Patagbnia entre 24 e
21 Ma, enquanto Lowenberg-Neto (2024) propde uma rota pela Amazdnia Ocidental ha 22
Ma. A expansdao dos macacos alcangou a América Central (Bloch et al., 2016) e as
Grandes Antilhas, provavelmente colonizadas a partir da América do Sul (MacPhee et al.,
1995; Kay 2015). A diversificagdo continental prosseguiu sem restricbes até a elevagao
maxima dos Andes no Mioceno (Hoorn et al., 2010), resultando a divisdo cis- e
trans-andina (Haffer 1967).

A regido amazbnica, ao passar por transformacgbes estruturais e
ecologicas ao longo do tempo (Hoorn et al., 2010), teria sido responsavel pela
diversificagao inicial em nivel de género e espécie dentro de cada uma das familias do
clado Platyrrhini, coincidindo com o desenvolvimento e expansé&o da floresta (Kiesling et
al. 2015). Vallejos-Garrido et al. (2017) indicam a Amazdnia como o centro de origem do
clado, de onde as espécies se expandiram para outras areas da regido Neotropical.
Léwenberg-Neto (2024) considerou a Amazénia Ocidental como area ancestral e principal
fonte de dispersao das linhagens, com rotas direcionadas a diversas bioregides.

Apés a floresta Amazonica, certos géneros se espalharam para a Mata
Atlantica, Cerrado, Caatinga e Campos Centrais (Kiesling et al. 2015), além do Chaco e
os Llanos, por meio de multiplas radiagcdes recentes e independentes (Lynch Alfaro et al.
2015). Adentraram a Mata Atlantica, gerando um padrdo de taxons irmaos com
distribuicées disjuntas em relagdo a Amazoénia, com separagdes no Mioceno Médio ao
Superior. Mesmo sem novos géneros na Mata Atlantica apos 4 Ma, houve expansao para
novas areas, e invasoes mais recentemente.Ocorreram ciclos repetidos de expansao e
contracdo da distribuicdo dos géneros e também de expansdo e contragdo entre a

Amazodnia e a Mata Atlantica entre 14-13 Ma e 9-4 Ma, com periodos de descontinuidade
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(Lynch Alfaro et al. 2015).Ha evidéncias de que esses eventos ocorrem continuamente
desde o Mioceno Inicial (16,20-9,03 Ma), mais cedo do que se pensava
(Léwenberg-Neto, 2024). A divergéncia das familias e subfamilias dos macacos do Novo
Mundo ocorreram entre o final do Oligoceno e o Mioceno médio (Silvestro et al. 2019) e
dentre as familias que se diversificaram esta a Atelidae.

A Familia Atelidae Gray, 1825 compreende os maiores primatas vivos na
América (Ruiz-Garcia et al. 2010; Ruiz-Garcia et al. 2014), e possuem caudas preénseis
(De Lima et al. 2007; Di Fiori et al. 2015), uma adaptagdo mais marcante compartilhada
por todos os atelideos (Rosenberger 2020). Os Atelideos consistem em quatro géneros:
Alouatta (Lacépéde,1799), Ateles (E.Geoffroy, 1806), Brachyteles (Spix, 1823) e Lagothrix
(E. Geoffroy in Humboldt, 1812) (Silva 1940; Meireles et al. 1999a; Fleagle, 2013). A
familia € moncofilética (Di Fiori 2009) e esta dividida em dois clados, Alouattinae
Trouessart, 1897 (apenas Alouatta) e Atelinae Gray, 1825 (que inclui Ateles, Brachyteles e
Lagothrix). Em Atelinae, Ateles é grupo irméo de Lagothrix + Brachyteles (Meireles et al.
1999 b; Kay & Cozzuol, 2006;Di Fiori et al. 2015).

Em relacédo as espécies desta familia, a definicdo do numero de espécies
e a classificagdo de Alouatta ainda ndo esta completamente resolvida (Kowaleski et al.
2015). Entretanto, ha varios estudos sobre o numero de espécies reconhecidas no género
Alouatta, variando de 10 a 14 espécies (Gregorin 2009; Rylands & Mittermeier 2009;
Fleagle, 2013; Cortés-Ortiz et al. 2015; IUCN/SSC Primate Specialist Group 2024). Para
0 género Afeles, foram propostas de uma a sete espécies por diferentes autores
(Hernandez-Camacho & Cooper 1976; Morales-Jimenez et al. 2015b, Ruiz-Garcia et al.
2016; IUCN/SSC Primate Specialist Group 2024). Quanto ao género Brachyteles,
atualmente existem duas espécies (Chaves et al. 2019; Rylands & Mittermeier 2009;
IUCN/SSC Primate Specialist Group 2024) e para Lagothrix, ha duas espécies, (Fooden
1963; Ruiz-Garcia 2014; IUCN/SSC Primate Specialist Group 2024).

Geograficamente, a familia Atelidae distribui-se da América Central ao
norte do Uruguai, incluindo espécies adaptadas a ambientes abertos e sazonais, como
Alouatta (Silvestro et al. 2019; Jardim et al. 2019). Alouatta ocorre do sul de Veracruz
(México) até o norte do Uruguai (Cortés-Ortiz et al. 2003; Jardim et al. 2019 (Figura 1)).
Ateles estende-se do sul do México ao norte do Mato Grosso e centro da Bolivia (Kellogg
& Goldman 1944; Morales-Jimenez et al. 2015b) (Figura 2). Brachyteles € endémico da
Mata Atlantica brasileira (Chaves et al. 2019) (Figura 3), e Lagothrix ocorre na bacia
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superior do Amazonas e florestas nubladas dos Andes peruanos, restrito a Amazénia
Ocidental (Fooden 1963; Rosenberger 2020 (Figura 4)).

Figura 1. Distribuicdo geografica das espécies de género Alouatta (em verde). (Lista
Vermelha de Espécies Ameagadas da IUCN.Versao 2024-1.https://www.iucnredlist.org .
Acesso em 01 de Julho de 2024).
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Figura 2. Distribuicdo geografica das espécies de género Ateles (em verde). (Lista
Vermelha de Espécies Ameacgadas da IUCN. Versdo 2024-1.https://www.iucnredlist.org.

Acesso em 01 de Julho de 2024).
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Figura 3. Distribuicdo geografica das espécies de género Brachyteles (em verde). (Lista

Vermelha de Espécies Ameacadas da IUCN.Versdo 2024-1.https://www.iucnredlist.org .

Acesso em 01 de Julho de 2024).
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Figura 4. Distribuicado geografica das espécies de género Lagothrix (em verde). (Lista

Vermelha de Espécies Ameacgadas da IUCN.Versdao 2024-1.https://www.iucnredlist.org.

Acesso em 01 de Julho de 2024).
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A histdria evolutiva de Atelidae, envolve origens e divergéncias antigas

com separacao entre os principais clados da familia, Alouattini (Que inclui Alouatta) e
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Atelini (que inclui Ateles, Lagothrix e Brachyteles), ocorrendo entre 14 milhdes de anos
atras (Cortés-Ortiz et al. 2003; Perelman et al. 2011; Springer et al. 2012) a 18 Ma.
(Silvestro et al. 2019; Doyle et al. 2021). Para o género Alouatta, a separagao entre as
linhagens cis e trans-andinas é estimada em 13,2 Ma (Doyle et al. 2021) ou 6,8 Ma
(Cortés-Ortiz et al. 2003). A diversificagdo das espécies sul-americanas (cis-andinas) teria
ocorrido em 10,7 Ma (Doyle et al. 2021) ou entre 4,8 e 5,1 Ma, no final do Mioceno
(Cortés-Ortiz et al. 2003). Ja a divergéncia entre as espécies mesoamericanas
(trans-andinas), A. pigra e A. palliata, é datada entre 2,8 Ma (Doyle et al. 2021) e 3,0 Ma
(Cortés-Ortiz et al. 2003).

O género Alouatta pode ter se originado na Coldmbia, na regido de Huila,
onde a espécie extinta Stirfonia tatacoensis, sendo intimamente relacionada com Alouatta,
foi encontrada no Mioceno Médio (Doyle et al. 2021; Rosenberger et al. 2015). A partir da
regido ancestral, a dispersao teria ocorrido para o norte, rumo a Mesoamérica, e para o
sul, em direcdo as florestas Amazonica e Atlantica. No entanto, Alouatta pode ter se
originado em habitats menos exuberantes fora da bacia amazdnica, devido a sua
adaptacao ecoldgica generalista (Rosenberger et al. 2009). A espécie Alouatta guariba
apresentou uma divergéncia precoce, estimada em cerca de 10,7 Ma, sendo identificada
como linhagem irma dos demais bugios sul-americanos. Esse isolamento antigo reforga
hipoteses sobre o intercambio bidtico entre as florestas tropicais sul-americanas durante o
Mioceno (Lynch-Alfaro et al., 2015; Léwenberg-Neto, 2024).

Para os Atelinos, o ultimo ancestral comum entre eles teria vivido
aproximadamente entre 12.6 Ma (Cortés-Ortiz et al. 2003), 10.6 Ma (Di Fiore et al. 2015) e
8.6 Ma (Doyle et al. 2021). Para o género Ateles, ancestral comum mais antigo foi datado
de aproximadamente 6,7 milhdes de anos, no final do Mioceno (Morales-Jimenez et al.
2015b). Entre as formas transandinas, A. paniscus teria divergido ha 3,5 Ma, e entre as
formas mesoamericanas, Ateles fusciceps ha 2,2 Ma. Os ancestrais de Afeles podem ter
surgido no sudoeste da bacia amazdnica, onde atualmente se encontram as populagdes
de Ateles chamek, e posteriormente se expandido pela prépria bacia, em diregdo ao
oeste, atravessando os Andes e estabelecendo-se na América Central e no noroeste da
América do Sul (Medeiros et al. 1997). No entanto, € sugerido que Afeles tenha
provavelmente se originado no sul da bacia amazbénica, com A. marginatus, como
grupo-irmao de todas as demais linhagens (Morales-Jimenez et al. 2015b). Essa hipotese
aponta para uma origem na Amazonia meridional para o género, e propde dois cenarios

filogeograficos onde em ambos, dispersaram-se tanto para a Mesoamérica quanto para a
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costa pacifica da América do Sul, no final do Plioceno, apds a travessia dos Andes pela
regiao norte (Morales-Jimenez et al. 2015b).

Por outro lado, para as linhagens irmas Brachyteles e Lagothrix, a
divergéncia é datada entre 9,5 Ma (Perelman et al. 2011), no Mioceno Superior € 8,5 Ma
no Mioceno Superior (Di Fiore et al. 2015). As duas espécies de Brachyteles teriam
divergindo aproximadamente a 2 Ma (Di Fiore et al. 2015) e 2.6 Ma (Chaves et al. 2019)
na transicado do Plioceno para o Pleistoceno, e para o género Lagothrix, a divergéncia
entre Lagothrix flavicauda, e o ancestral comum dos demais aponta para 2,1 Ma (Di
Fiore et al. 2015) no Pleistoceno.

Para a linhagem do género Lagothrix, sugere-se que sua populagéo
ancestral estava localizada na regiao superior do rio Amazonas, no Peru (Ruiz-Garcia &
Pinedo-Castro 2011). O fato de Lagothrix flavicauda representar a linhagem basal do
género sugere que o grupo que Lagothrix se originou na alta Bacia Amazénica ou nas
encostas andinas do norte do Peru. A partir dessa regido, o grupo teria se expandido em
direcdo a Amazonia Ocidental e Central, alcancando também os vales interandinos e as
florestas montanhosas do norte da Colémbia (Di Fiore et al., 2015).

Embora ainda ndo existam estudos especificos sobre a origem do género
Brachyteles, a divisdo filogenética entre suas duas espécies coincide com a localizagéo
dos rios Paraiba do Sul e Grande, sugerindo que esse sistema fluvial desempenhou um
papel importante na diferenciagao genética (Chaves et al., 2019). Além disso, a topografia
das serras da Mantiqueira e do Mar pode ter contribuido para o isolamento das
populagdes. Diante desse cenario, permanece a questdo sobre se o ancestral do género
Brachyteles se originou e permaneceu na Mata Atlantica (endemismo autdctone), ou se
teria se originado em outra regido e posteriormente se dispersado (endemismo aloctone).

Diante das evidéncias disponiveis, pode-se sugerir um cenario geral no
qual a familia Atelidae teria se originado na regido amazodnica, reconhecida como uma
provavel area ancestral, centro de dispersao e responsavel pela diversificacao inicial em
nivel de género e espécie dentro de cada uma das familias de macacos do Novo Mundo
(Kiesling et al. 2015; Vallejos-Garrido et al. 2017; Lowenberg-Neto 2024). A partir da
Amazobnia, as linhagens teriam se dispersado em multiplas diregdes, se dispersado para
regides ao norte, como a Mesoamérica, ao sul, como a Mata Atlantica, além de outras

areas onde atualmente se encontram distribuidas.
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Apesar dos avangos recentes, ainda persistem lacunas importantes
quanto a origem exata da familia Atelidae, assim como em relagéo aos diferentes grupos
de macacos do Novo Mundo e as suas rotas de dispersdo entre as regides onde
atualmente se distribuem. A escassez de registros fosseis desses primatas dificulta a
reconstrugao de sua histdria evolutiva, embora estudos anteriores tenham contribuido de
maneira significativa por meio de diferentes abordagens, incluindo analises filogenéticas e
de relégio molecular utilizando genes mitocondriais e nucleares (Cortés-Ortiz et al., 2003;
Di Fiore et al., 2014; Morales-Jimenez et al., 2015a, b; Lynch Alfaro et al., 2015; Doyle et
al., 2021).

Ainda assim, persistem limitagdes quanto a determinac&o precisa da
origem geografica dos géneros presentes nas Américas e de suas rotas de disperséao.
Para abordar essas questdes, o presente estudo utiliza a filogenia de Silvestro et al.
(2019), que inclui um grande numero de terminais com fésseis incorporados, permitindo
estimativas mais consistentes dos tempos de divergéncia e das relagdes evolutivas. Além
disso, adota-se a regionalizagédo biogeografica de Lowenberg-Neto (2024), que oferece o
primeiro esquema de regionalizagdo baseado nas distribuigdes geograficas de Platyrrhini,
possibilitando uma avaliacdo mais detalhada das areas ancestrais e das possiveis rotas

de dispersao da familia Atelidae.

Diante desse contexto, a dissertacdo concentra-se na analise da
disperséao historica da linhagem da familia Atelidae, com o objetivo de estabelecer rotas
de dispersao ao longo do tempo, as quais provavelmente desempenharam um papel
relevante na configuragdo geografica atual dessas espécies. Além disso, busca-se
compreender as areas ancestrais da familia e investigar as possiveis areas ancestrais dos

géneros que a compdem.
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2.0BJETIVO GERAL

Reconstruir a diregcdo e o tempo dos eventos de dispersdo das espécies

de Atelidae na regido Neotropical.

2.1 OBJETIVOS ESPECIFICOS

e Estimar a area ancestral das linhagens de Atelidae.
e Identificar as principais rotas de dispersdo das linhagens de Atelidae na regido

Neotropical.

e Estimar o tempo dos principais eventos de dispersédo das linhagens de Atelidae na

regiao Neotropical.
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3. MATERIAIS E METODOS

3.1 AREA DE ESTUDO

A area de estudo foi a Regido Neotropical, onde ha a presenca das
distribuicbes geograficas das espécies pertencentes a Familia Atelidae. A regido
compreende areas tropicais da América do Sul, América Central, sul e centro do México e
as Antilhas (Morrone 2018, Antonelli & Sanmartin 2011).

3.2 ARVORES FILOGENETICAS

Este estudo utilizou a hipétese filogenética proposta por Springer et al.
(2012) e atualizada por Silvestro et al. (2019), que integra dados moleculares e
paleontologicos. No estudo de Silvestro et al. (2019), foram geradas 1000 arvores
filogenéticas posteriores, composta por 121 terminais, incluindo 87 de espécies existentes
e 34 de espécies extintas dos macacos do Novo Mundo, assegurando assim, uma
representacdo solida de taxons atuais e fésseis. Apesar de utilizar a filogenia completa
dos Platyrrhini, a analise foi restrita as espécies da familia Atelidae. Para isso,
elaborou-se uma matriz de presencga e auséncia contendo apenas espécies de Atelidae e
seus fésseis, sendo somente essas utilizadas nas analises. Analisaram-se as linhagens
da familia Atelidae, composta por 19 espécies atuais (Alouatta, n = 9; Ateles, n = 6;
Brachyteles, n = 2; e Lagothrix, n = 2) e seis fosseis utilizados como terminais: Cartelles
coimbrafilhoi Halenar & Rosenberger, 2013 (Brasil, Bahia; Pleistoceno Tardio—Holoceno),
Caipora bambuiorum Cartelle & Hartwig, 1996 (Brasil, Bahia; Pleistoceno
Tardio—Holoceno), Paralouatta varonai Rivero & Arredondo, 1991 (Cuba, Pleistoceno),
Solimoea acrensis Kay & Cozzuol, 2006 (Brasil, Acre; Mioceno Tardio), Stirtonia
tatacoensis Stirton 1951 (Colémbia, Huila; Mioceno Médio) e Stirtonia victoriae Kay et al.,
1987 (Colébmbia, Huila; Mioceno Médio).



Tabela 1. Espécies da Familia Atelidae existentes do estudo de Silvestro et al. (2019).
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Espécies Subfamilia Tribo
Alouatta belzebul (Linnaeus, 1766) Alouattinae Alouattini
Alouatta caraya (Humboldt,1812) Alouattinae Alouattini
Alouatta guariba (Humboldt, 1812) Alouattinae Alouattini
Alouatta macconnelli Elliot, 1910 Alouattinae Alouattini
Alouatta nigerrima Lonnberg, 1941 Alouattinae Alouattini
Alouatta palliata (Gray, 1849) Alouattinae Alouattini
Alouatta pigra Lawrence, 1933 Alouattinae Alouattini
Alouatta sara Elliot, 1910 Alouattinae Alouattini
Alouatta seniculus (Linnaeus, 1766) Alouattinae Alouattini
Ateles belzebuth E. Geoffroy Saint-Hilaire, Atelinae Atelini
1806
Ateles chamek (Humboldt, 1812) Atelinae Atelini
Ateles fusciceps Gray, 1866 Atelinae Atelini
Ateles geoffroyi Kuhl, 1820 Atelinae Atelini
Ateles hybridus |. Geoffroy Saint-Hilaire, 1829 Atelinae Atelini
Ateles paniscus (Linnaeus, 1758) Atelinae Atelini
Brachyteles arachnoides (E. Geoffroy, 1806) Atelinae Atelini
Brachyteles hypoxanthus (Kuhl, 1820) Atelinae Atelini
Lagothrix cana E. Geoffroy Saint-Hilaire in Atelinae Atelini
Humboldt, 1812
Lagothrix lagotricha (Humboldt, 1812) Atelinae Atelini
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Tabela 2. Fosseis da familia Atelidae utilizados no estudo do Silvestro et al. (2019).

Fosseis Subfamilia
Cartelles coimbrafilhoi Alouattinae
Caipora bambuiorum Atelinae
Paralouatta varonai Alouattinae
Solimoea acrensis Alouattinae
Stirtonia tatacoensis Alouattinae
Stirtonia victoriae Alouattinae

3.3 DISTRIBUICAO GEOGRAFICA DAS ESPECIES DE ATELIDAE

O conjunto de dados incluiu 25 terminais. As informagdes de distribuicéo
de 18 espécies foram obtidas a partir dos poligonos disponiveis no banco de dados da

International Union for Conservation of Nature (IUCN) (www.iucn.org). Para Lagothrix

cana, os registros de ocorréncia foram extraidos do Global Biodiversity Information Facility
(GBIF) (www.gbif.org). Além disso, também foram consultados dados do GBIF, por meio
do complemento “GBIF Occurrences” do software QGIS, para as mesmas 18 espécies da
IUCN, com o objetivo exclusivo de auxiliar na codificagdo das areas de ocorréncia e
permitir a comparagao entre as distribuicbes representadas por poligonos (IUCN) e por
pontos (GBIF). A validagdo dos nomes das espécies foi realizada com base nas
informagdes do Integrated Taxonomic Information System (www.itis.gov). Os dados de
distribuicdo foram processados no QGIS para a elaboragdo dos mapas geograficos das

especies..

3.4 REGIONALIZACAO (BIOREGIAO)

O esquema de regionalizacdo adotado neste estudo foi proposto por
Lowenberg-Neto (2024), baseado em analises detalhadas das distribuicbes atuais dos
Platyrrhini, a partir de dados da IUCN e gerado por meio da ferramenta Infomap

Bioregions (Edler et al., 2017). Esse aplicativo interativo processa grandes conjuntos de
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dados de distribuicdo e produz mapas de bioregides com base em uma abordagem de
redes. O esquema resultante foi composto por oito bioregides. Seguimos o cédigo de trés
letras para as bioregides (Léwenberg-Neto, 2024). CAR, Caribe; CHA, Chaco; CHO,
Chocd; DNO, Norte Seco da América do Sul; EAM, Amazénia Oriental; MES,
Mesoamérica; NAF, Mata Atlantica Setentrional; PAT, Patagbnia; SAF, Mata Atlantica
Meridional; e WAM, Amazénia Ocidental. O Caribe e a Patagbnia foram inseridas

manualmente.

Figura 5. Bioregibes (destacadas em cores) conforme delineado no estudo de
Loéwenberg-Neto (2024).

Bioregides (Lowenberg-Neto, 2024)
Amazonia Ocidental (WAM)
71 Chaco (CHA)
[ Florestas Atlanticas do Sul (SAF)
Amazobnia Oriental (EAM)
[ Florestas Atlanticas do Norte (NAF)
[ Mesoamérica (MES)
Chocé (CHO)
Norte seco da América do Sul (DNO)
[ Caribe (CAR) e Patoglnia (PAT)
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3.5 CODIFICACAO DAS AREAS

Para compreender a distribuicdo das espécies nas diferentes bioregides
propostas por Lowenberg-Neto (2024), codificamos a presenga ou auséncia com base
nos dados da IUCN e do GBIF. Para isso, analisamos e comparamos suas distribuicoes a
partir dos dois bancos de dados. Essa comparacao nao foi realizada para espécies cuja
distribuicdo estava disponivel apenas no GBIF (Lagothrix cana). A partir dessa analise,
obtivemos os limites geograficos de cada espécie nas diferentes bioregides.

Embora os pontos das espécies geralmente estivessem dentro de seus
respectivos poligonos, excluimos registros isolados sem localizagdes precisas ou
representados por apenas uma ocorréncia em sub-bioregides, para evitar uma
superestimacdo de eventos de dispersdo e/ou a inflagdo na reconstrucido das areas
ancestrais. Posteriormente, realizamos a codificacdo manual, resultando na formulacao e
preenchimento de uma tabela indicando a presencga (1) e auséncia (0) das espécies em

suas respectivas bioregides (Material Suplementar S1)

3.6 DISPERSAO DE LINHAGENS

O modelo disperséo-extingdo-cladogénese (DEC) foi utilizado para
estimar as areas ancestrais e inferir os eventos de dispersdo, sendo implementado na
analise por meio do pacote BioGeoBEARS no software R (Matzke, 2018). O DEC possui
dois componentes principais: o paleogeografico, que representa conjunto de areas com
conexdes, e o filogenético, que envolve a filogenia calibrada (Ree et al. 2005). Para
aplicar o modelo DEC, utilizamos as filogenias de Silvestro et al. (2019) e a distribuigédo
geografica das espécies codificadas em bioregides (Lowenberg-Neto 2024), com um
numero maximo de areas ancestrais igual a 4, para 100 arvores posteriores diferentes
que foram sorteadas aleatoriamente (Silvestro et al., 2019).

O modelo dispersao-extingao-cladogénese (Ree et al. 2005; Ree & Smith
2008), busca inferir as expansdes e as contracbes na distribuicdo geografica das
linhagens ao longo do tempo. A idade da transicdo na linhagem é um processo
estocastico ao longo dos ramos da arvore filogenética (Sanmartin, 2012). Dentro do DEC,

uma linhagem evolui como resultado de dois parametros, eventos de dispersao (expansao
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da distribuicdo) e extingdo local (contragcdo da distribuicdo) dentre as areas; sendo os
paréametros estimados por maxima verossimilhanga (Ree & Smith 2008).

Apods a aplicagdo do modelo DEC, que estabeleceu os parametros para a
evolucdo das distribuigdes geograficas ancestrais nas linhagens filogenéticas, foi
realizado o mapeamento estocastico biogeografico (BSM). Varios cenarios historicos de
evolugdo das distribuigbes geograficas ao longo dos ramos da filogenia, com base nos
parametros estimados por maxima verossimilhanca (Hackel & Sanmartin, 2021) foram
realizados pelo mapeamento. As simulagdes consideram os tempos e locais dos eventos
biogeograficos ao longo dos ramos da arvore (Dupin et al., 2017), sendo geradas 10
simulagdes para cada uma das 100 arvores filogenéticas utilizadas. O BSM permitiu
identificar os eventos biogeograficos e estimar suas frequéncias ao longo das arvores

simuladas.

3.7 DIRECAO E O TEMPO DAS DISPERSOES DAS LINHAGENS

Para facilitar a visualizagdo das dispersdes entre as bioregides, foi
construida uma rede de dispersao (Antonelli et al. 2018; Lowenberg-Neto e de Carvalho,
2020), na qual cada bioregidao € representada por um no, cujo tamanho reflete a
quantidade de espécies presentes. As setas indicam a diregdo e intensidade da
disperséo, sendo sua espessura proporcional ao numero de eventos, com a rede gerada
no R por meio do pacote qgraph (Epskamp et al. 2012). A construgédo baseou-se nas dez
rotas de dispersdo com maior frequéncia, representando a conectividade e o fluxo de
dispersédo entre as bioregides. Complementarmente a rede, foram elaborados
histogramas para essas rotas, com intervalos de 1 milhdo de anos ao longo de 30 milhdes
de anos, incluindo marcagcdes que demarcam os periodos de inicio e término das épocas
geoldgicas, Oligoceno, Mioceno, Plioceno e Pleistoceno.

Além de estatisticas descritivas que foram calculadas para investigar mais
detalhadamente o momento desses eventos (Lowenberg-Neto, 2024), com base nos
valores minimos, primeiro quartil (Q1), média, mediana e terceiro quartil (Q3). Com base
nos valores de Q1 e Q3, considerou-se que os eventos de dispersao ocorreram dentro do
intervalo interquartil, em vez de desde o inicio mostrado nos histogramas, a fim de

fornecer estimativas estatisticas mais precisas e confiaveis da frequéncia de dispersao.
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Considerando que o numero de ramos na filogenia aumenta ao longo do
tempo, resultando em um aumento natural na contagem absoluta de eventos de dispersao
(Antonelli et al. 2015), foi elaborado um grafico do numero de linhagem ao longo do
tempo (Lineage Through Time - LTT) para normalizar a frequéncia dos eventos de
dispersédo ao longo do tempo (Lowenberg-Neto, 2024). Apdés a normalizagdo da
disperséo, para investigar como a taxa de dispersdo se modificou ao longo do tempo, foi
realizado o teste t de Student com Sieve-bootstrap, com o pacote funtimes no R (Noguchi
et al.,, 2011).

O teste identificou um padrdo nao linear. Devido a isso, foi realizado uma
regressao (threshold regression analysis) para verificar o numero de quebra e também
suas respectivas localizagbes, com pacote strucchange no R (Zeileis et al., 2002). A partir
dos pontos de ruptura, foram testados modelos com diferentes quantidades de mudancas,
variando de zero a seis pontos, e comparados entre si por meio da fungao “anova()”, a

fim de selecionar aquele com o melhor ajuste aos dados (Dornelas et al., 2013).

4.0 RESULTADOS

A analise do numero de espécies, incluindo fésseis, com base na matriz
binaria de presenca e auséncia (Material Suplementar: MS1), indicou a Amazdnia
Ocidental (WAM) como a bioregi&do com maior riqueza de espécies da familia Atelidae
(Figura 6), seguida pela Amazdnia Oriental (EAM). A maioria das espécies apresenta

distribui¢ao restrita, limitada a poucas bioregides, evidenciando o endemismo.

Com base nas analises realizadas do modelo
Dispersao-Extingao-Cladogénese (DEC), com no maximo 4 areas ancestrais e o0s
mapeamentos estocasticos com 1.000 simulagbes geradas a partir de 10 mapeamentos
estocasticos aplicados a cada uma das 100 arvores filogenéticas analisadas (Material
Suplementar. MS3 e MS4), foram geradas varias combinagbes de ancestrais para a
familia Atelidae e seus géneros (Tabela 3). A Amazonia Ocidental destacou-se como a
bioregidao mais frequentemente inferida como ancestral, sendo como area unica para

alguns géneros e, para outros, como parte de combinagdes com outras areas.
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Figura 6. Frequéncia de espécies em relagdao ao numero de bioregides ocupadas (A) e

Numero de espécies (riqueza) identificado neste estudo em cada bioregido (B). As

abreviagoes correspondem a: WAM, Amazobnia Ocidental; CHA, Chaco; SAF, Florestas
Atlanticas do Sul; EAM, Amazénia Oriental; NAF, Florestas Atlanticas do Norte; MES,
Mesoamérica; CHO, Choco; DNO, Norte Seco da América do Sul; PAT, Patagonia; CAR,

Caribe.
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Tabela 3. Numero de replicacdes das areas ancestrais inferidas para a Familia Atelidae.

Familia e géneros

Combinacao de areas ancestrais mais frequentes

Replicagoes

Atelidae Amazoénia Ocidental (WAM) 655
Amazoénia Ocidental + Chaco + Floresta Atlantica Sul +
Mesoamérica 79
Alouatta Amazobnia Ocidental + Chaco + Amazoénia Oriental +
Mesoamérica 78
Amazdnia Ocidental + Chaco + Floresta Atlantica Sul + 72
Mesoamérica
Ateles Amazoénia Ocidental (WAM) 544
Lagothrix Amazdnia Ocidental + Amazdnia Oriental (WAM + EAM) 842
Brachyteles Floresta Atlantica Sul (SAF) 910
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A anadlise da rede de dispersdo (Figura 7) indicou que a Amazobnia
Ocidental (WAM) foi a principal fonte de linhagens da familia Atelidae, com maior
frequéncia de eventos direcionados a Amazoénia Oriental (EAM), que também apresentou
dispersédo de retorno, embora menos frequentes. A segunda rota mais expressiva foi da
Amazoénia Ocidental (WAM) para o Chaco (CHA), seguida por Amazdnia Ocidental (WAM)
para Chocé (CHO). As rotas menos frequentes incluiram os fluxos de DNO para EAM e
de Mesoamérica (MES) para CHO. Algumas dispersdes originadas na WAM e indo para
Mesoamérica (MES), Florestas Atlanticas do Sul (SAF), Norte Seco da América do Sul
(DNO) e Chocoé (CHO), nao apresentaram retorno a regidao de origem. Ja nas demais
rotas, foram observados movimentos de ida e volta. A dispersdo para o Caribe (CAR)

refere-se exclusivamente ao fossil Paralouatta varonai, Unico registro para essa bioregiao.

Figura 7. Rede que ilustra a direcdo e a frequéncia dos eventos de dispersao (A).
Circulos representam as bioregides, com seus tamanhos indicando o numero de
espécies. As setas mostram a diregdo dos movimentos de dispersao, enquanto a
espessura das linhas reflete a frequéncia dos eventos. Mapa com seis rotas mais
frequentes (B). As abreviagdes correspondem a: WAM, Amazénia Ocidental; CHA, Chaco;
SAF, Florestas Atlanticas do Sul; EAM, Amazénia Oriental; NAF, Florestas Atlanticas do
Norte; MES, Mesoamérica; CHO, Chocd; DNO, Norte Seco da América do Sul; PAT,
Patagonia; CAR, Caribe.
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Os resultados, indicaram que os eventos de dispersao estavam mais
concentrados em periodos mais recentes (Figura 8 e Figura 9), com o aumento acentuado
a partir de 4 milhées de anos até os dias atuais (Figura 8.A), sendo eventos infrequentes
entre 35 e 5 milhdes de anos atras. A analise da frequéncia normalizada pelo numero de
linhagens, no grafico de LTT (Figura 8.C) demonstrou uma tendéncia geral de aumento
tanto nos eventos de dispersao quanto nos de diversificagdo. Houve um pico proeminente
em torno de 12-10 Ma, marcado por alta frequéncia absoluta de dispersdo, mas sem
aumento correspondente no numero de linhagens (Figuras 8.B—C) quando comparado
com o grafico LTT (Figura 8. B-C), o que poderia indicar a influéncia de eventos que
intensificaram a dispersdo em determinadas dire¢des. A analise apontou trés quebras (27,
13 e 4 Ma) associadas a aumentos na dispersao relativa, definindo quatro fases distintas

nas tendéncias de dispersao (Figura 8.D)

Ao observar as dez rotas de dispersado, a rota de dispersdo mais antiga
identificada no estudo foi da Amazénia Ocidental (WAM) para o Chaco (CHA) (com o
intervalo interquartil de 6,59 a 0,75 Ma), seguida pela rota da Amazénia Ocidental (WAM)
para Chaco + Amazénia Oriental (EAM) (com o intervalo interquartil de 3,44 a 0,76 Ma)
(Figuras 9 e 10).
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Figura 8. Histogramas relacionados aos eventos de dispersdo e ao numero de linhagens

ao longo do tempo: (A) Frequéncia absoluta dos eventos de dispersao; (B) Numero médio
de linhagens das 100 arvores analisadas em cada intervalo de tempo (Lineage Through
Time — LTT); (C) Numero absoluto de eventos de dispersdao em relagdo ao numero de
linhagens ao longo do tempo (normalizado); (D) Numero absoluto de eventos de
dispersdo por numero de linhagens ao longo do tempo, com analise de quebra de

tendéncia (pontos de quebra 27, 13 e 4 Ma, linhas verticais e linha tracejada).
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Figura 9. Histograma de frequéncias de eventos de dispersao para as rotas. As barras

sombreadas sobre as frequéncias marcam os valores entre o primeiro e o terceiro quartil.
WAM, Amazénia Ocidental; CHA, Chaco; SAF,

As abreviagbes correspondem a:

Florestas Atlanticas do Sul; EAM, Amazénia Oriental; NAF, Florestas Atlanticas do Norte;
MES, Mesoameérica; CHO, Chocd; DNO, Norte Seco da América do Sul.
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Figura 10. Tempo de ocorréncia da frequéncia de dispersédo apresentado em diagramas

de caixa (boxplots) para as dez rotas mais frequentes do clado Atelidae.
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5.0 DISCUSSAO

Neste estudo, houve uma abordagem integrativa que reuniu dados de
distribuicdo geografica das espécies, filogenias e ferramentas de modelagem de
dispersdo, com o objetivo de reconstruir a biogeografia histérica da familia Atelidae e
compreender o tempo e dire¢gdes das principais rotas de dispersdo que moldaram a atual
diversidade e a distribuicdo do grupo na regido Neotropical. A analise dos eventos de
dispersédo da familia Atelidae, com base em 1.000 simulagbes geradas a partir de 10
mapeamentos estocasticos aplicados a cada uma das 100 arvores filogenéticas

avaliadas, indicou a Amazobnia Ocidental (WAM) como principal regido de origem das
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linhagens. A Amazénia Oriental (EAM), por outro lado, foi identificada como o principal
destino ao longo das rotas de dispersédo. Ao longo do tempo, nossa analise apontou uma

tendéncia geral de aumento nos eventos de dispersao da familia Atelidae.

Nas reconstrugdes das areas ancestrais, a Amazénia Ocidental (WAM) foi
inferida como a regido ancestral da familia Atelidae (Kiesling et al., 2015), além de ser
apontada como a bioregido com maior riqueza de espécies (Vallejos-Garrido et al., 2017).
Esses achados sao consistentes com seu reconhecimento como um dos principais
centros de biodiversidade da regido Neotropical (Antonelli et al., 2018) e de linhagens de

primatas do Novo Mundo (Léwenberg-Neto, 2024).

Para o género Alouatta, a reconstrugdo da area ancestral indicou
multiplas regides (Amazénia Ocidental + Chaco + Floresta Atlantica Sul + Mesoamérica e
Amazénia Ocidental + Chaco + Amazobnia Oriental + Mesoamérica). Embora estudos
anteriores tenham proposto outras areas de origem, como na regidao de Huila, na
Colémbia (Doyle et al. 2019), ou regides fora da Bacia Amazodnica (Rosenberger et al.
2009), nossas estimativas mais amplas podem refletir a longa histéria evolutiva e a ampla
distribuicdo geografica do género. Isso inclui a separagcdo precoce entre os clados
mesoamericano e sul-americano, ha 13,2 milhdes de anos, e a divergéncia de Alouatta
guariba, ha 10,7 milhdes de anos. A Mata Atlantica Sul (SAF) como parte da area
ancestral do género reforga as hipéteses de isolamento genético de longa duragao e de

antigos eventos de intercambio bidtico envolvendo essa linhagem (Doyle et al., 2021).

Para o género Ateles, a area ancestral foi frequentemente associada a
Amazénia Ocidental, corroborada pelos estudos de Medeiros et al. (1997) e
Morales-Jimenez et al. (2015b), que sugerem o sudoeste e o sul da Bacia Amazénica
como possiveis origens. Nossos resultados alinham-se mais com a hipétese de Medeiros
et al. (1997), ja que o sudoeste da Bacia Amazénica se aproxima da Amazonia Ocidental
(WAM), conforme definido por Lowenberg-Neto (2024). Por outro lado, Morales-Jimenez
et al. (2015b) propéem uma origem na Bacia Amazénica Sul, que pode abranger areas da
Amazonia Ocidental (WAM) e também da Amazonia Oriental (EAM).

Para Brachyteles, os resultados indicam a Floresta Atlantica Sul (SAF)
como sua area ancestral, sugerindo uma evolugdo autoctone, com a linhagem se
desenvolvendo e permanecendo ao longo do tempo nessa bioregido, com divergéncia das

espécies ocorrendo ha cerca de 2 a 2,6 milhées de anos (Di Fiore et al. 2015; Chaves et
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al. 2019). Para Lagothrix, as regides da Amazénia Ocidental e Amazénia Oriental (WAM
+ EAM) foram frequentemente recuperadas como areas ancestrais do género. Embora
estudos anteriores tenham proposto a alta Bacia Amazbnica como provavel origem de
Lagothrix (Ruiz-Garcia & Pinedo-Castro, 2011; Di Fiore et al.,, 2015), essa area
corresponde majoritariamente a WAM. Assim, nossa inferéncia mais abrangente, ao
incluir tanto a WAM quanto a EAM, sugere uma area ancestral mais extensa, que abrange

também a porcéo oriental da Amazoénia.

A partir dessa area ancestral, as linhagens da familia Atelidae iniciaram
processos de dispersdao que contribuiram para moldar sua atual distribuicdo geografica,
sendo isso destacado em nossas dez rotas de dispersdao. Exemplos disso, foi a rota de
Amazoénia Ocidental para Choco, que reforgou a dispersao transandina de espécies de
Ateles, como A. fusciceps, que ocupou a costa do Pacifico, e A. geoffroyi, que chegou a
Mesoamérica por meio do istmo do Panama (Medeiros et al., 1997; Morales-Jimenez et
al., 2015). Embora ocorram com menor frequéncia, os movimentos de dispersao da regido
Seca do Norte da América do Sul (DNO) para a Amazoénia Oriental (EAM) e de MES para
CHO evidenciam ainda mais o padrao complexo e multidirecional das rotas de dispersao
de Atelidae.

Os eventos de dispersdo mais frequentes se dispersaram da regiao da
Amazénia Ocidental (WAM) para a Oriental (EAM), indicando uma forte relagéo
inter-amazoénica (Loéwenberg-Neto, 2024) (Tabela 3; Figura 11), havendo também eventos
de dispersao reversa da EAM para a WAM. Além de dispersdes entre as regides da
Amazobnia, houve rota saindo da WAM para as bioregides do Chaco (CHA) e do Chocé
(CHO). Ao analisar esse rotas com as areas ancestrais e as expansdes dos géneros, tais
padroes sdao compativeis com a expansao proposta para Alouatta, tanto em diregcao ao
sul, alcancando as florestas Amazonica e Atlantica, quanto ao norte, rumo a Mesoamérica
(Doyle et al., 2021). Além disso, para Ateles, apoia os cenarios complexos de dispersao
do género, uma vez que sugere-se uma extensa dispersao ao longo da Bacia Amazénica,
em direcdo a oeste, atravessando os Andes em diregdo a América Central e também ao

noroeste da América do Sul (Medeiros et al., 1997; Morales-Jimenez et al., 2015).

Nossa analise temporal de eventos de dispersao, houve um aumento
geral na frequéncia ao longo do tempo. Os eventos eram infrequentes entre 35 e 5 Ma,
aumentando gradualmente e se intensificando a partir de 4 até os dias atuais.

Inicialmente, a 35-27 Ma antecede o impacto do Sistema Pebas (23-11 Ma), além do
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levantamento dos Andes na parte Norte ha 10 Ma, que se tornaram barreiras entre os
Andes e a Amazoénia, dificultando a dispersao de espécies dependentes de florestas de
terra firme (Hoorn et al. 2022; Wesselingh et al. 2001; Chazot et al. 2019). Embora o
regime umido tenha fragmentado as florestas tropicais, a vegetacao diversificada persistiu
nas bordas do sistema (Hoorn et al., 2010), e rotas de dispersdo ainda estavam
disponiveis em areas como os escudos das Guianas e do Brasil e a regido atlantica
(Lynch Alfaro 2017). A diversificagdo pode ter sido limitada ou concentrada nessas bordas
até cerca de 10 Ma (Wesselingh et al., 2001).

A analise dos pontos de quebra indica que o marco em 13 Ma representa
um momento crucial na historia evolutiva do género Alouatta, ressaltando o Mioceno
Médio como um periodo importante para o género. Isso se deve ao fato de que, por volta
de 13,2 Ma, é estimada a divergéncia entre os clados mesoamericano e sul-americano,
além da separagao da espécie Alouatta guariba, ocorrida aproximadamente a 10,7 Ma
(Doyle et al., 2021). Além disso, entre 15 e 10 Ma, ocorreu a transicao para o sistema
fluvial Acre (Hoorn et al., 2022), o que provavelmente favoreceu a conectividade entre
habitats e promoveu um aumento na dispersao, contribuindo para a expansao de Alouatta

e de outras espécies (Lowenberg-Neto, 2024).

Entre 10-12 Ma, houve um pico na frequéncia relativa de disperséo, sendo
esse pico ndao acompanhado pelo aumento no numero de linhagens ao longo do tempo,
demonstrando ao contrario, um numero reduzido de linhagens. E evidenciado pela
interrupgcdo das linhagens de trés espécies fosseis nas filogenias (Solimoea acrensis,
Stirtonia tatacoensis e Stirtonia victoriae), provenientes dos depdsitos de La Venta
(Carrillo et al., 2023). Como consequéncia, houve uma redugdo no numero total de
linhagens, o que, ao se calcular a dispersao relativa (frequéncia absoluta de dispersao

dividida pelo numero de linhagens), resultou em um aumento.

Entre 12 e 10 Ma observando os histogramas, as rotas de dispersao mais
frequentes partiram da Amazénia Ocidental (WAM) em diregédo ao Chaco (CHA), além da
Amazénia Ocidental para Chaco e Amazoénia Oriental (EAM), e Amazénia Ocidental para
Chaco e Mata Atlantica (SAF). Além disso, entre 15 e 10 Ma, houve a regressao do Mar
Paranaense (Hoorn et al.,, 2010; Hoorn et al., 2022), que era uma barreira, e

posteriormente, provavelmente auxiliou no aumento da dispersao para essas areas.

As rotas de dispersdao mais antiga e frequente para a familia foi da

Amazdnia Ocidental para o Chaco (WAM para CHA) (intervalo interquartil entre 6,59 e
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0,75 Ma) abrangendo do Plioceno Superior ao Pleistoceno Inferior. Enquanto analises
anteriores para os macacos do Novo Mundo sugerem uma rota mais antiga (13,14 a 5,89
Ma; Lowenberg-Neto, 2024), nossos resultados apontam para uma dispersao mais
recente, associada as expansdes em diregdo a ambientes mais secos e abertos durante
o Plio-Pleistoceno (Lynch-Alfaro, 2015). A dispersdo rumo a Mata Atlantica também

parece ter ocorrido por meio do Chaco (CHA para SAF), com intervalo estimado entre

Paralelamente a essas expansdes em diregdo ao sul, o fechamento do
Istmo do Panama, por volta de 3,5 Ma, viabilizou a dispersao para o norte do continente,
permitindo que alguns macacos do Novo Mundo, incluindo Ateles e Alouatta, ampliassem
sua distribuicdo nessa diregdo (Lynch Alfaro, 2017; Cortés-Ortiz et al., 2003;
Morales-Jimenez et al., 2015). Na regido noroeste, duas rotas indicaram conexdes entre a
Amazodnia Ocidental e as areas da Mesoamérica e do Chocd. A primeira corresponde ao
trajeto de Amazonia Ocidental para o Chocé (WAM para CHO) (intervalo entre 1,98 e 0,66
Ma) abrangendo o Pleistoceno Inferior ao Médio. Essa rota € mais recente do que a
estimada por Lowenberg-Neto (2024) (4,31 a 1,24 Ma) e contrasta com hipdteses
anteriores que sugerem dispersdes para a América Central ainda no Mioceno e Plioceno
(Silvestro et al., 2019; Kay, 2015; Ali et al., 2021), indicando uma colonizagdo mais tardia

por parte de Atelidae.

A segunda rota, conectando a Amazébnia Ocidental a Mesoamérica +
Chocé (WAM para MES + CHO), evidenciou dispersdo ao noroeste (intervalo estimado
entre 1,21 e 0,62 Ma), durante a transicdo do Pleistoceno Inferior para o Médio. Também
foi identificada uma rota direta da Mesoamérica para o Choc6é (MES para CHO) (2,07 a
0,59 M), reforcando a hipotese de movimentos de retorno entre essas regides. Para a
regiao ao norte, foi identificada uma rota de dispersdo da Amazdnia Ocidental para o
Norte Seco da América do Sul (WAM para DNO) (intervalo entre 1,57 a 0,48 Ma), no
Pleistoceno Médio, indo até o inicio do Pleistoceno Superior. Essa rota € corroborada
parcialmente as estimativas de Lowenberg-Neto (2024), mas indica uma dispersao mais

recente para os Atelidae.

Por fim, as dispersdes mais recentes da familia Atelidae ocorreram entre
as porgdes ocidental e oriental da Amazénia. A rota de Amazonia Ocidental para Oriental
(WAM para EAM) (1,12 a 0,14 Ma) no Pleistoceno Inferior, coincide com o periodo final de

aumento nas taxas de disperséo (Lowenberg-Neto, 2024). Ja a rota inversa, de EAM para
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WAM, com intervalo entre 0,42 e 0,04 Ma (Pleistoceno Médio ao Superior), sugere uma

continuidade nos movimentos de dispersao entre essas duas bioregides amazonicas.

O aumento consistente nos eventos de dispersdao a partir de
aproximadamente 4 Ma, que se estende até os dias atuais, coincide com a diversificagao
ocorrida no Plioceno em Ateles e com as divergéncias mais recentes observadas em
Lagothrix e Brachyteles. Com o fechamento do Istmo do Panama durante o Plioceno
(Hoorn et al., 2010), teve inicio o Grande Intercambio Bidtico Americano, permitindo que
alguns macacos do Novo Mundo expandissem sua distribuicdo para regides mais ao norte
(Lynch Alfaro, 2017).

Além disso, ao longo do Plioceno e do Pleistoceno, evidenciam-se, para a
familia Atelidae, movimentos dispersivos tanto em direcdo ao sul e sudeste da América do
Sul, alcancando bioregides como o Chaco e a Mata Atlantica, quanto rumo ao norte do
continente, atingindo o Choco, a Mesoamérica e o Norte Seco da América do Sul. Esses
padrdes indicam que Atelidae foi capaz de explorar uma ampla diversidade de paisagens
e de transpor barreiras ecoldgicas significativas ao longo de sua histéria evolutiva. Um
exemplo notavel € o género Alouatta, cujas espécies exibem adaptagbes a ambientes

mais abertos e sujeitos a sazonalidade climatica (Silvestro et al., 2019).
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6. CONSIDERAGOES FINAIS

Os resultados apontam consistentemente a Amazoénia Ocidental (WAM)
como a principal area ancestral do grupo e um importante centro de origem e
diversificagao, especialmente no caso do género Ateles. Por outro lado, Brachyteles
apresentou uma origem independente na Mata Atlantica Sul (SAF), reforcando o
endémico autoctone, enquanto para o género Alouatta revelou-se uma distribuicdo
ancestral mais ampla e complexa, associada a sua divergéncia antiga. Ja Lagothrix
apresentou origens nas porg¢oes ocidental e oriental da Amazénia. A analise da diregao
das dispersdes confirmou o papel central da Amazénia Ocidental como ponto de partida
para dispersdes para diferentes direcdes, com destaque para expansao rumo a Amazonia
Oriental (EAM), bem como para as bioregiées do Chaco (CHA) e do Chocé (CHO).

Ao analisar o tempo, os eventos de dispersdao da familia foram
relativamente raros entre 35 e 5 Ma, tornando-se progressivamente mais frequentes a
partir de 4 Ma, o que culmina em um aumento expressivo até os dias atuais. A dispersao
de Atelidae pode ser dividida em quatro fases principais, marcadas por mudancgas
significativas aos 27, 13 e 4 Ma. Um pico importante entre 12 e 10 Ma pode estar
relacionado a extingdo de algumas linhagens e a eliminagdo de barreiras geograficas,
como a transicao do sistema Pebas para o sistema Acre e a retracdo do Mar Paranaense,

eventos ocorridos entre 15 e 10 Ma.

O dultimo grande aumento na dispersdao da familia acabou coincidindo
com a diversificagao pliocena de Ateles e o fechamento do Istmo do Panama (~3,5 Ma), o
que facilitou a dispersdo dentro da América do Sul quanto em direcdo a Mesoamérica. Ao
integrar dados sobre areas ancestrais, tempo e rotas de dispersdo este estudo oferece
uma base solida para compreender os processos evolutivos que moldaram a distribuigcao
atual da familia Atelidae, além de contribuir com novas perspectivas para a biogeografia

historica dos primatas neotropicais.
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