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RESUMEN

El género Aotus es un conjunto de primates Neotropicales que incluye nueve especies
alopatricas diferenciadas en dos grandes grupos (poblaciones de cuello rojo al sur de la
Amazonia y poblaciones de cuello gris al norte de la amazonia) por patrones morfolégicos,
cariotipos, moleculares y citogeneticos. Aun asi las relaciones filogenéticas del genero son

motivo de controversia debido a las incongruencias entre los analisis realizados previamente.

En el presente trabajo se analizaron y determinaron los niveles de variabilidad genética y se
reconstruyeron las posibles relaciones filogenéticas utilizando como marcador molecular el gen
mitocondrial citocromo |l oxidasa (mt COIl) y 69 secuencias del género Aotus .Las especies
estudiadas fueron Aotus lemurinus griseimembra, Aotus nancymae, Aotus vociferans Aotus

miconax, Aotus azarae. Aotus nigriceps, y Aotus azarae boliviensis.

Como resultados destacados se tiene 1) el grupo de especies de cuello rojo es un grupo
polifiletico, y posiblemente el grupo de cuello gris uno Monofiletico.2) A.griseimebra o
A.vociferans son las especies con haplotipos caracteristicos para dar posiblemente origen a las
actuales especies del genero.3) Los procesos geoldgicos y climatolégicos ocurridos durante el
Pleistoceno asi como los refugios forestales son una posible causa de la gran variabilidad
genética del grupo.4) las especies del genero Aotus analizadas sufrieron procesos de deriva
genética y especiacion estasipatrica. 5) los procesos de evolucion cariotipica y molecular

ocurren de manera independiente.



SUMMARY

The genus Aotus is a set of Neotropical primates, which includes nine species allopatric
differentiated into two major groups (populations of red neck south of the Amazon and gray-
collar towns north of the Amazon) by morphological patterns, karyotypes, cytogenetic and
molecular. Yet the phylogenetic relationships of gender are a matter of controversy due to

inconsistencies between the analysis done previously.

In this paper analyze and assess levels of genetic variability and the possible phylogenetic
relationships reconstructed using the molecular marker of mitochondrial gene cytochrome
oxidase Il (COIl mt) and 69 sequences of the genus Aotus. Aotus species studied were
lemurinus griseimembra, Aotus nancymae, Aotus Aotus vociferans miconax, azarae Aotus.

Aotus nigriceps, and Aotus boliviensis azarae.

Highlighted results are 1) the species of red neck is a polyphyletic group, and possibly a group
of gray neck Monophiletic.2) A.griseimebra or A.vociferans haplotypes are characteristic for
species with possibly give rise to Current species genero.3) The climatic and geological
processes that occurred during the Pleistocene forest refuges as well as a possible cause of the
high genetic variability of grupo.4) species of the genus Aotus processes were analyzed genetic
drift and staspatric speciation. 5) The processes of molecular and karyotypic evolution occurs

independently.



1. INTRODUCCION.

Los primates Neotropicales ocupan un tercio de la riqueza en todo el planeta, con 16 géneros,
98 especies y 204 subespecies reconocidas. Se extienden por Colombia, Bolivia, Ecuador,
Brasil, Peru y Argentina. Estos primates estan organizados dentro del infraorden Platyrrhini.
(Fernandez, 1993). Sin embargo, el origen, biogeografia, taxonomia y sistematica de algunos

géneros se encuentra incompleta y es aun cuestionable (Horovitz, et al, 1998).

Las especies del genero Aotus pertenecientes a la familia Ceibidae, habitan principalmente los
bosques humedos en el sur de América. Se caracterizan por tener habitos nocturnos y ser de
gran interés biomédico al ser los Unicos ceibidos que naturalmente son susceptibles a contraer

Malaria por infeccién con parasitos (Baer, et al, 1994).

Aun asi, siendo una especie sometida a diversos estudios como modelo biolégico, no presenta
una filogenia totalmente esclarecida o solucionada y su taxonomia sigue siendo cuestionable a
partir de las parciales inconsistencias en estudios que incluyen caracteristicas morfoldgicas,

citologicas, genéticas, etoldgicas entre otras (Horovitz, et al, 1998).

A la fecha se reconocen los estudios con hipétesis filogenéticas realizados por Ma(1981)
utilizando patrones citogeneticos y las investigaciones realizadas por Ashley & Vaught (1995) y
Plautz et al (2009) en donde se utilizaron seis y 12 secuencias de ADN mitocondrial

respectivamente.

El uso de marcadores moleculares en los analisis genéticos poblacionales ha permitido en las
ultimas décadas esclarecer filogenias, fitogeografias y patrones evolutivos. Por lo tanto su uso
como herramienta para determinar estructura genética en las poblaciones es muy util ya que

precisan informacion verificable y concreta (Ashley & Down, 1994).

Es por esta razéon que con este estudio filogenético se pretende realizar una reconstruccion
filogenética y un analisis de la estructura genética de las poblaciones del genero Aotus,
especificamente de las siguientes especies Aotus lemurinus griseimembra (Elliot 1912), Aotus
nancymae (Hershkovitz, 1983), Aotus vociferans (Spix, 1823), Aotus miconax (Thomas, 1927),
Aotus azarae (Humboldt, 1811) Aotus nigriceps (Thomas, 1927), Aotus azarae (Humboldt,
1811).



Con los resultados obtenidos se propondra una filogenia para el género en donde esta aportara
mayor informacion para formular o apoyar alguna de las hipotesis anteriormente mencionadas.
Asi mismo, sera posible analizar el estado genético en el que se encuentran las poblaciones de
Aotus, y de esta manera determinar en qué estado de conservacion se encuentran las especies
del genero, teniendo en cuenta que estas especies han sido sometidas a exhaustivas
investigaciones en la biomedicina como modelo experimental en la evaluacion de farmacos en
estudios oftalmoldgicos, en la enfermedad Epstein-Barr, enfermedades producidas por
polyomavirus y sobre todo en estudios contra la Malaria, también esta sometida al trafico ilegal
al ser utilizadas como mascotas o como subproductos por su carne y finalmente pueden estar

amenazadas ya que la pérdida de su habitat es una gran amenaza(Defler,2003).

A partir del uso de marcadores moleculares como el gen mitocondrial citocromo oxidasa Il, en
donde, se tiene como objetivos principales: determinar los niveles de variabilidad genética de
COll en el género Aotus y entre cada una de las especies analizadas., determinar el grado de
heterogeneidad genética entre las especies de Aotus para detectar si existe aislamiento
genético entre ellos, asi mismo, detectar posibles cambios demograficos en la historia natural
de Aotus y finalmente reconstruir las posibles relaciones filogenéticas entre el género Aotus por
medio de distintos procedimientos, estimar el posible tiempo de divergencia entre las especies
de Aotus y encontrar las relaciones que dividen al género con respecto a los cambios

geoldgicos y climaticos durante el Pleistoceno.



2. REVISION DE LITERATURA

2.1 PRIMATES NEOTROPICALES.

Los primates neotropicales o del nuevo mundo, se encuentran organizados dentro del
infraorden de Platyrrhini. Para este infraorden se han descrito entre 14 y 15 géneros a partir de
marcadores moleculares (Opazo et al, 2006). En donde se conoce que dentro de los primates
neotropicales o Platyrrhini se pueden establecer tres linajes evolutivos organizados de la
siguiente manera, Atelinos, Pithecinos y Ceibidos, los cuales presentan alta plasticidad

morfoldgica.

Segun estudios realizados por Schneider (2000) es necesario realizar nuevas investigaciones
que permitan construir y esclarecer la relacion filogenética entre estos tres linajes la cual a la

fecha es aun cuestionable y no del todo clara.

Teniendo en cuenta las conclusiones en estudios anteriormente realizados por Schneider & et
al (1996), y otros analisis realizados con genes moleculares, Ruiz-Garcia &Alvarez (2002) con
ADN nuclear y microsatelites en donde encontraron una filogenia que encierra siete géneros
para los Primates del Neotrépico; se encuentra incongruencia en la taxonomia. Los autores
antes mencionados proponen diferentes hipdtesis que conllevan a no establecer una unica

filogenia, sin embargo se mantiene la conclusion de la presencia de tres linajes.

En relaciéon con lo anterior y para establecer la filogenia de los grupos actuales, se han
desarrollado analisis mediante técnicas relacionadas con analisis cladisticos, en donde se han
estudiado diversos caracteres a partir de variables morfoldgicas cariotipicas y moleculares
(Defler, 1994).

Sin embargo la conclusién en la filogenia derivada de estos estudios no es precisamente la mas
concordante cuando se pretende proponer una hipétesis que incluya las caracteristicas tanto
morfolégicas como moleculares. Debido a que, en si estos caracteres no representan

necesariamente relaciones de concordancia con respecto al proceso de evolucion.



Esta inconsistencia se puede observar de igual manera a nivel de géneros. Asi para el género
Aotus no se han encontrado pautas que unifiquen estas hipétesis de evolucion por lo tanto no
se encuentra evidente una filogenia que reuna todos los parametros de estudios previos, de
esta manera la informacion que se conoce sobre el género Aotus es suficiente para encontrar y
describir aspectos biologicos, ecoldgicos y etolégicos pero no filogenéticos. Se conocen
diversos estudios relacionados con factores morfolégicos, bioacusticos, genéticos y ecologicos
para este género, sin embargo hoy en dia estos estudios no relacionan la filogenia del taxén de
una manera concreta presentado confusion entre las descripciones y la sistematica de las

especies con sus respectivas subespecies

2.2 DESCRIPCION DEL GENERO AOTUS

Las especies del genero Aotus son denominadas segun su lugar de distribucion de diferentes
maneras como, mico nocturno, martica, martejas, entre otros nombres. Su nombre Aotus se
refiere a Aotes, que quiere decir "sin orejas", debido a su aspecto que no hace evidente las

orejas (Hernandez-Camacho & Cooper, 1975).

Son primates de un tamafo medio entre 24 y 47 cm, la cola tiene una longitud que varia entre
22 a 41,8 cm, con un peso corporal entre 700 y 1100 g, (Defler 2003).Son facilmente
reconocibles por las vocalizaciones que presentan o por su morfologia tipica (Emmos&Feer
1999).

Aun asi reconocer las especies dentro del género se hace complicado si solo se tienen en
cuenta aspectos morfoldgicos y su coloracion tipica, ya que se considera que es un complejo de
especies gemelas(Defler 2003). Debido a sus habitos nocturnos presentan ojos grandes, pero

Su vision es policromatica, presentan también un pelaje denso, suave y corto.

El estudio mas aceptado a la fecha es el presentado por Ma (1981) en el cual se analizaron
variables morfoldgicas, citoldgicas, etoldgicas y patrones geograficos obteniendo un complejo
de 9 especies , las cuales estan separadas basicamente por la coloracion de su cuello que
puede ser gris o roja dependiendo de su distribucion geografica. Las especies de cuello gris se
encuentran ubicadas al norte del rio Amazonas, estas cuatro especies son susceptibles a la

malaria, se incluyen, Aotus lemurinus con tres subespecies, Aotus lemurinus lemurinus, Aotus



lemurinus zonalis y Aotus lemurinus griseimembra, Aotus hershkovitzi, Aotus trivirgatus, Aotus
brumbacki, y Aotus vociferans (Hershkovitz, 1983).Estas especies presentan pelos con una
tonalidad gris-agouti que se ubican hacia los lados del cuello y alrededor de las orejas. Este es

considerado como un caracter ancestral en el género.

Las especies de cuello rojo se encuentran ubicadas al sur del rio Amazonas, con un complejo
de cinco especies que no presentan susceptibilidad a la malaria, en donde se incluyen Aotus
nancymaae, Aotus miconax, Aotus azarae, Aotus nigriceps y Aotus infulatus (Hershkovitz,
1983). Presentan pelos con tonalidad naranja que varia de rojo anaranjado oscuro a brillante,

ubicados a los lados del cuello y alrededor de las orejas.

Para las especies del genero, se considera que su color dorsal difiere segun la ubicacion de las
especies siendo del norte o sur del rio Amazonas , en donde, el color puede ser gris o vino tinto
respectivamente, el color del vientre suele ser blanco o variar hasta naranja segun la especie,
debajo de cada ojo presentan un parche de color blanco que da una forma de media luna,
presentan una linea media y dos laterales que se unen en la cima y son de color negro

(Redford, 1992).En la cola se evidencia un mechén terminal (Defler, 2003).

Estas especies se caracterizan por presentar en su regién genital una glandula que es mas
desarrollada en machos que en hembras, esta glandula genera una sustancia desde la
pubertad que posee un olor fuerte y que permite o es utilizada como un estimulo para la
interaccion social, en esta glandula se da el crecimiento de pelos que son mas gruesos
distalmente que en su origen o raiz, estos pelos se enredan y forman un cumulo, generalmente
se asocia la consistencia y el color de la sustancia producida con el de la brea (May, 1960;
Dixon et al., 1980).Estas caracteristicas dan identidad especifica si se analizan en compafiia de

otras como el origen geografico y datos relacionados con el cariotipo del animal (Defler, 2003).

2.3 DISTRIBUCION GEOGRAFICA

El género Aotus se caracteriza por habitar en los bosques tropicales de Sudamérica y parte de
Centroamérica, entre las latitudes 10°N y 17°S, sin embargo no en todo este rango de
distribucion se encuentran presentes las especies del genero, no se cuentan con registros para

los llanos orientales de Venezuela, y paises como las Guayanas (Fernandez, 1993),



generalmente frecuentan las zonas boscosas humedas y subhumedas, en donde, solo

descienden al suelo en busca de alimento (Redford, 1992),

Segun, Ford (1994), (Fig.l), en cuanto a las especies de cuello gris presentes hacia el norte del
Rio Amazonas, se incluye A. lemurinus (Geoffroy, 1843) del norte de Colombia y Venezuela,
incluye A. I. lemurinus se encuentra en Panama y occidente y suroccidente de Colombia
incluyendo una porcion del oriente de los Andes, y A. l.griseimembra (Eliot, 1912) se extiende
desde la costa norte de Colombia hasta el extremo noroccidental de Venezuela, y muy
posiblemente una porcidbn muy estrecha en el sur a lo largo del valle del rio Magdalena

dividiendo este rango en dos por sus subespecies hermanas.(Ford, 1994)

Representantes de la especie A. brumbacki (Hershkovitz, 1983) se presentan en un enclave
hacia la cuesta oriental de los Andes alrededor de Villavicencio y Fusagasuga, Colombia. (Ford,
1994) A. trivirgatus (Humbold, 1811) se extiende desde el occidente del Rio Trombetas hasta el
Rio Negro y desde el norte del banco del Rio Amazonas dentro de el area del Rio Cauca-Rio
Orinoco en Venezuela, aparentemente restringida al banco sur del Rio Orinoco. (Ford, 1994) A.
vociferans (Spix, 1823) bordea a A. trivirgatus hacia el occidente, extendiéndose desde el banco
occidental del Rio Negro hasta el Rio Cenepa en las altas montafas Andinas de Ecuador y
Peru, y desde en banco norte del norte del Amazonas hasta una distancia indeterminada. Alli
también hay un enclave, posiblemente de origen reciente en el sur del Rio Amazonas a lo largo

del Rio Purus.

Las especies del banco sur del Rio Amazonas incluyen: A. infulatus (Kuhl, 1820) en el oriente,
extendiéndose desde la boca del occidente del Rio Tapajos y Rio Jurena y dentro de Rondonia
(Pieczarka et al., 1993), y el sur en Mato Grosso de Brasil hasta el Rio Paraguay. La extension
de su distribucién al occidente del Rio Tocantins es desconocida, pero existe en el banco
oriental (Sampaio et al., 1991; Scheneider et al., 1989). Esta especie esta limitada hacia el
occidente por A. nigriceps (Dollman, 1909), desde el occidente del Rio Huallaga y el sur desde

el Amazonas posiblemente hasta el Rio Guapore y Rio Madre de Dios. (Ford, 1994)

A. nancymae (Hershkovitz, 1983) se encuentra en el norte de Peru y occidente de Brasil, en un

rango ligeramente mas grande que lo originalmente descrito por Hershkovitz, A. nancymae se

expande por el sur desde el Rio Amazonas/Marafion cerca de los 7 grados latitud sur, bordeado

alli por A. nigriceps, y desde el occidente del Rio Huallaga (posiblemente arriba de la vertiente
6



oriental de los Andes) hasta el Rio Yavari (Aquino y Encarnacién, 1988) o en el Rio Jutai
(Hershkovitz, 1983). Alli también hay un pequefio enclave en el norte del Rio Marafion, desde la
parte baja del Rio Tigre hasta la parte baja del Rio Pastaza. Los especimenes desde el
occidente y sur del Rio Huallaga cerca de los 10 grados sur en la vertiente oriental de la
cordillera de los Andes son A.miconax (Thomas, 1927). La mayoria de los representantes del
sur de Aotus pertenecen a la especie A. azarae (Humboldt, 1811) extendiéndose en el sur
desde el Rio Madre de Dios y Rio Guapote en Bolivia entre de Paraguay y en el norte de
Argentina hacia el sur del Rio Bermejo, y al occidente desde el Rio Paraguay hasta los Andes
en el Norte de su rango. Estas especies se encuentran divididas por un arco que se extiende
aproximadamente desde el Lago Uberaba en el occidente de Sucre, Bolivia, en el occidente
presentando hacia el norte la subespecie A. a. boliviensis (Elliot, 1907) y hacia el sur a A. a.
azarae (Ford, 1994, citado en Baer, 1994).
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Figura I. Distribucion de 9 especies y 4 subespecies de Aotus reconocidas Plautz et al (2009)



2.4 HISTORIA NATURAL DEL GENERO

Teniendo en cuenta que el género de Aotus presenta un cuerpo delgado y fragil, los individuos
del género Aotus se desplaza dentro del bosque por medio de lianas y sobre ramas delgadas.
Las especies del genero habitan bosques humedos y subhumedos de tipo remanente,
continuos o secundarios, o fragmentos de bosque (Baldwin 1985). Se encuentran desde los 0
m.s.n.m hasta los 3200 m.s.n.m en bosques montafosos (Aquino y Encarnacién, citado por
Baer, 1994).

Cuando se encuentra en el dosel utiliza una posicion cuadripeda al igual que cuando se
alimenta, pero dan saltos cuando esta en las partes bajas, en ocasiones se ha descrito que
también trepan para obtener frutos y algunos insectos aunque son primordialmente frugivoros
(Feagle 1999).

Las especies de este género se caracterizan por forman grupos pequefios los cuales se basan
en la formacion de parejas mondgamas que se alimentan primordialmente de insectos y frutos,
en donde, pueden compartir un arbol mientras forrajean con otras parejas, cuando el habitat ha
sido muy intervenido, los monos permanecen en huecos de arboles, pero en ambientes éptimos
presentan densidades de hasta 40 individuos por Km? (Wright 1981 (citado por Redford, 1992).

Habitan casi todos los tipos de bosques a excepcion de las tierras inundadas por manglares, el
género Aotus frecuenta bosques secundarios, al igual que las plantaciones sombreadas de café
y bosques degradados. También frecuentan bosques de crecimiento primario y bosques de
galeria. Presentan funciones ecoldgicas importantes como dispersores de semillas, y muestran
preferencias por diferentes variedades de comunidades y formaciones de plantas, las cuales
difieren de acuerdo a la altitud y latitud de su rango geogréfico (Aquino y Encarnacion, citado
por Baer, 1994)

En vida libre ocupan la mayor parte de su tiempo buscando frutas y artrépodos como orugas,
ortopteros, larvas en ocasiones comen, flores y vertebrados, por lo tanto pasan la mayor parte

de la noche recorriendo el bosque (Feagle 1999),



Su periodo de actividad se da en la noche, en la mafiana desciende la actividad. En horas de la
mafana prefieren la mitad del bosque debido a la intensidad solar, y hacia el medio dia
mantienen un periodo de una hora de quietud, principalmente porque la temperatura asciende
hasta los 35°C (Baldwin 1985).

Las especies que se distribuyen en Panama son estrictamente nocturnas, emergen de los
huecos de los arboles luego del anochecer y retornan al amanecer, las especies que se
distribuyen al norte de la Argentina son un poco mas diurnas, donde también el rango de hogar

por familia se reduce, a menos de cuatro hectareas (Ford 1994).

En estas especies los machos cuidan y transportan a las crias, solo son dados a la madre para
la alimentacién durante las primeras dos semas de vida, luego de este periodo el macho

transporta y cuida la mayoria del tiempo al infante.

Algunas interacciones de competencia y otros comportamientos entre grupos de Aotus fueron
observados por Moynihan (1964) en Panama y por Rathburn y Gache (1980) en Argentina,
estos ocurren mas frecuentemente en rangos de hogar que estan sobrelapados y donde los

frutos son escasos.

Asi mismo, se puede presentar competencia con otros mamiferos nocturnos con patrones
comportamentales similares a los de Aotus y que ocupan los mismos estratos del bosque. Se
ha observado en muchos casos competencia entre A. vociferans y Potos flavus en varias

localidades. (Aquino y Encarnacion, citado por Baer, 1994).

Segun Thorington et al., (1975). la estrategia principal de Aotus es localizar un arbol como
resguardo que se encuentre cerca de un area con buenas reservas de alimento, de igual
manera para conseguirlo se mueven silenciosamente entre los arboles y no articulan ninguna

clase de sonido .

Por lo general los individuos del genero Aotus vocalizan en las noches y al amanecer para
iniciar la partida del grupo o como sefal de alerta el cual ha sido determinado como un grufido-
estornudo, suena como un clic metalico, usualmente producido en secuencias de dos a tres y

sirve como una sefal de advertencia. (Moynihan, 1964 (citado en Redford, 1992)), producen

10



sonidos similares a “gulp”, en secuencias de dos a cinco, como sefial de contacto, los juveniles
en sus juegos vocalizan muy poco y simulan mordidas, correteos y balanceos sobre las patas
siempre en el dosel o en el medio de los arboles (Barbosa &Romero 1982).Por lo general en los

grupos se mantiene una proporcion de sexos similar (Baldwin 1985).

Esta especie ha sido custodiada en cautiverio desde hace varios afios ya que se le considera
una especie llamativa y también ha sido utilizada para estudios biomédicos, en donde también

se ha estudiado su vocalizacién, reproduccion, etologia, fisiologia, entre otros (Baldwin 1985).

Cuando la especie se encuentra en cautiverio su estructura poblacional depende del area, del
agrupamiento social y del lugar que la especie tenga para desarrollarse, los machos en
cautiverio presentan comportamientos estereotipados y suelen ser agresivos razén por la cual

solo permanecen pocos individuos (Ford 1994).

2.5 CARACTERISTICAS TAXONOMICAS Y FILOGENETICAS DEL GENERO Aotus

La taxonomia y sistematica de los primates neotropicales es aun controversial y se encuentran
muchos interrogantes cada vez que se aborda mas el tema, como por ejemplo, no se tiene claro
¢cual es el patron de ramificacion exacto de Aotus, Cebus, Saimiri y Callitrichide? O ¢ cual es la

relacion entre Pithecinos, Atelinos y cébidos? (Schneider, 2000).

Esto ha llevado a que hoy se utilicen diferentes marcadores moleculares como el gen Eosin -
globina con el cual se determino las relaciones entre los 16 géneros de primates neotropicales
entre los que se encuentra Aotus (Sheneider; et al, 1993), sin embargo para el infraorden
Platyrrhini se encuentra una incongruencia ya que no se establece totalmente la relacion de

este con la familia Ceibidae.

Es por esta razén que se han realizado diferentes investigaciones dentro de las cuales se han
utilizado diversos marcadores moleculares como por ejemplo el estudio realizado con ADN
mitocondrial por (Horovithz & Meyer ,1995), y las investigaciones con intrones de E-globina y

genes nucleares realizados por (Sheneider et al ,1996).
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Los estudios realizados para establecer la filogenia mas parsimoniosa para el género Aotus han
estado basados en variables morfologicas, citologicas, moleculares, etoldgicas , patrones
geograficos y evolutivos; sin embargo las conclusiones de estos trabajos han demostrado que
no existe una relacion entre las variables y la topologia de las especies, en los arboles
filogenéticos, es decir los arreglos taxondmicos no son congruentes, porque la evolucion de
caracteres morfolégicos no esta necesariamente relacionada con la evoluciéon de caracteres

moleculares (Canavez, et al,1999).

Humboldt (1812), describid el género Aotus como un género que habitaba todo el centro y sur
de América y le otorgo una sola especie Aotus trivirgatus, Hershkovitz, (1983) duda sobre la
monoespecificidad del genero propuesta por Humboldt, ya que a partir de diferentes hallazgos
se demostraban otras formas para el género, a partir del analisis de variables morfoldgicas,

distribucion geografica y sobre todo por el analisis de los cariotipos.

Los cariotipos se encontraron polimoérficos segun estudios de Brumback et al (1971), dados
como 2N=52, 2N=53 de Colombia y 2N=54 de Peru y se asumen diferencias citolégicas y
también de coloracién bien diferenciadas; es asi como Brumback (1973) define a la poblacion
Colombiana como Aotus grisseimembra y a la poblacion Peruana como Aotus trivirgatus. En
posteriores estudios realizados también por Brumback se demuestra el descubrimiento de una
tercera forma cariotipica perteneciente a Paraguay, sin embargo mas adelante se reporté
perteneciente a Villavicencio (Meta-Colombia), aunque, Hershkovitz (1983) la cataloga como

una nueva especie denominada Aotus brumbacki.

Es asi como se evidencia que la filogenia del género presenta multiples incongruencias, y por lo
tanto investigaciones realizadas por Ma et al., (1976a, 1976b, 1977, 1978, 1980), demuestran
que existen diferencias cromosémicas para los individuos de Colombia y Panama. Esta autora
también propone que posiblemente existieron diferentes proceros de especiacion y que
debido a esto es posible reportar 9 especies, con diferentes formas cariotipicas, pero partiendo

de cuatro fenotipos concretos (Ma 1981).

Los eventos de subespeciacidon para el género Aotus, parten desde la idea que afirma que
posiblemente grupos aislados ancestrales los cuales habitaban areas aisladas confinadas pero

separadas con el pasar del tiempo fueron acumulando procesos de fusion y/o inversiones al
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darse entrecruzamiento entre los individuos. Al pasar el tiempo pudo ocurrir una reasociacion
subsecuente de la progenie de tales individuos, dejando asi la formacion de descendientes con
mezclas de las fusiones o inversiones producidas en sus complementos. Es asi que
posiblemente se dio la radiacién en diferentes habitas que al estar determinados por los
cambios genéticos produjo un aumento en las formas del genero Aotus, las cuales no son

posibles de identificar con criterios taxonémicos basicos.

En anos recientes se ha propuesto que posiblemente los arreglos cromosémicos del género
Aotus, se dieron no por fusioén sino por fision, debido a que generaron diploides que son mas
elevados en su estado mas primitivo. Donde Aotus lemurinus (2n=58) del norte serian los mas
primitivos siguiendo hacia el sur con Aotus vociferans (2n=46-48) y Aotus azarae (2n=49-50).
(Defler et al., 2001) Tabla I. Para el género Aotus entonces se encuentran formas cariotipicas
que van desde 46 a 58 pares de cromosomas, esta variedad es posible sustentarla como

consecuencia de la subespeciacion ocurrida a lo largo de las areas geogréficas limitadas.

Esta hipétesis también dice que posiblemente con la movilidad o migracion de estas formas de
Aotus se pudo producir una seleccién aleatoria que se fue adaptando a los nuevos habitats , en
donde la evolucion y la seleccion produjeron cambios genéticos a nivel local produciendo asi

las formas cromosdmicas que se conocen actualmente(Ma, 1981).

Tabla I. Cariotipos conocidos de las especies de Aotus (Ford, 1994)

Machos Hembras
A.lemurinus lemurinus VI, IX 55,56 55,56

A.lemurinus griseimembra AVALIRI 52,53,54 52,53,54
A.brumbachi 50 50

A.trivergatus 46,47,48 46,47,48
A.vociferans \Y 51 52
A.nigreceps Vi 54 54

A.nancymaae I

A.miconax 49 50
A.infulatus Xl 49 50
A.azarae azarae 49 50
A.azarae boliviensis Vi 49 50
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A partir de estos estudios se definen nueve especies alopatricas para el género Aotus, en
donde se dividen en dos grupos naturales que se hacen diferentes por su morfologia, color y

estructura del pelaje como también por su cariotipo Hershkovitz (1983).

Las especies de cuello gris las cuales se distribuyen al norte del rio Amazonas se caracterizan
por presentar en su cariotipo dos cromosomas discretos, los cuales son el numero seis y siete
Hershkovitz (1983).Para las especies de cuello rojo que se distribuyen al sur del rio Amazonas
se hace evidente en los cariotipos wuna traslocacion en los brazos de los cromosomas
Hershkovitz (1983).La estructura genética de algunas de las especies y subespecies del
genero Aotus muestran heterocigosis, sin embargo algunas especies estan en peligro y otras

son vulnerables segun la IUCN.

Es importante considerar los resultados de un analisis genético poblacional para la totalidad del
genero Aotus, empleando marcadores moleculares de segunda generacién como lo es el gen
mitocondrial citocromo y confirmar apoyando alguna de las hipétesis la estructura genética del

genero.
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2.6 ADN mitocondrial.

El ADN mitocondrial es muy util dependiendo de los resultados que se esperan y del tipo de
marcador molecular que se emplea en estudios filogeograficos, algunas ventajas que ofrece
son, las tasas de evolucion para esos genes son altas y no se produce recombinacion, el
modo de herencia materna permite que los polimorfismos que ocurrieron miles de afos atras
se presenten todavia en altas frecuencias y, finalmente, se presenta un alto niumero de copias

dentro de la célula, aunque no sea muy variable como otros marcadores (Hwang & Kim,1999).

Especificamente el gen mitocondrial citocromo Il oxidasa, es un componente obligatorio de la
cadena respiratoria, la region control del ADNm se considera importante por contener el origen

de la replicacion.

El citocromo ¢ oxidasa es el componente terminal de la cadena de transporte de electrones, su
funcién es reducir el oxigeno molecular, transformandolo en agua, se caracteriza por ser un
complejo oligomerico, en donde, tres subunidades estan codificadas en el genoma nuclear y

son sintetizadas en el citoplasma e importadas al interior de la mitocondria.
Como se menciono anteriormente los estudios filogenéticos realizados anteriormente con este

gen han permitido elucidar informacion filogenéticos para los géneros Cebus y Ateles, por lo

tanto su uso como marcador molecular es confiable.
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3. MATERIALES Y METODOS

3.1 Material Genético

El material genético de los primates del género Aotus provenientes de Colombia, Peru, Brasil,
Ecuador y Bolivia se obtuvo a partir de muestras de sangre, manchas de sangre, tejido, pelos
con bulbo, pieles, craneos y dientes; las muestras se localizaban en el laboratorio de genética
de poblaciones de la Pontificia Universidad Javeriana y fueron obtenidas en diferentes salidas
de campo realizadas por Manuel Ruiz Garcia Ph.D y colaboradores. El tamano muestral fue de

69 individuos con sus respectivas secuencias para el gen mtCOIl.

De las muestras que se encuentran actualmente en el laboratorio de Genética de poblaciones
de la Pontificia Universidad Javeriana, se escogieron las que presentan origenes geograficos

representando 7 taxones de Aotus mencionados anteriormente.

3.2 Procedimientos de Laboratorio

El ADN fue extraido de sangre, manchas de sangre, dientes, piel, musculos o de pelos con
foliculos. (Protocolos de extraccion ver Anexos) Las muestras de sangre fueron preservadas en
EDTA disodico, las manchas de sangre fueron preservadas en bolsas plasticas, al igual que las
muestras de dientes y pelos, las muestras de piel y musculos se preservaron en etanol

absoluto, todas las muestras se mantienen a -20° C, hasta el momento de su extraccion.

El ADN procedente de sangre, piel, tejido y medula de diente, fue extraido por medio de
solventes organicos con fenol cloroformo (Sambrock et al., 1989). Las muestras de pelo y

mancha de sangre fueron extraidas con un 10% de resina Chelex®100 (Sean et al., 1991).
Los primers empleados para amplificar en el PCR (Reaccion en cadena de la polimerasa) el

gen mitocondrial COIl fueron L6955 (5'-AACCATTTCATAACTTTGTCAA-3 ') y H7766 (5'-
CTCTTAATCTTTAACTTAAAAG-3') (Ashley y Vaughn, 1995; Collins & Dubach, 2000)
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El PCR se realizo en un volumen de 50 ul con mezclas de reaccién que incluye 4 ul de 10x
Buffer, 6 ul de 3mM MgCl,, 2 ul de 1 mM dNTPs, 2 ul (8 pmol)del primer primer , 2 unidades de
Taq DNA polymerasa, 13.5 plde H,0y 2 ulde DNA

Las reacciones de PCR se llevaron a cabo en un sistema de PCR Termociclador icyclerTM
Biorad. Las temperaturas empleadas fueron las siguientes: 95 ° C durante 5 minutos, 35 ciclos
de45sa95°C,30s,a50°Cy30sa72°Cyuna extension de tiempo durante 5 minutos a
72 ° C. Todas las amplificaciones, incluidos los casos positivos y controles negativos, se
verificaron en geles de agarosa al 2%, utilizando como marcador de peso hypperladder IV y

con tincién de bromuro de etidio.

Las muestras fueron secuenciadas y purificadas en una sola direccién de la cadena por
Macrogen Inc. Estas secuencias fueron alineadas utilizando el editor de ED opcion DEBE
(Philippe, 1993) y el programa de alineacién de ADN, estas alineaciones fueron revisadas

manualmente.

Para corroborar o verificar que las secuencias pertenecen al gen de estudio se llevaron a
Blastn para de esta manera por homologia confirmar que se trata de secuencias mitocondriales.
Seguidamente las secuencias seran editadas manualmente utilizando el programa BioEdit
(Hall, 1997), y de estas manera se realizo el alineamiento de todas las secuencias de Aotus y
de las secuencias homologas que seran utilizadas como grupos externos de manera manual y
utilizando Clustal -X (Thompson et al., 1997).

3.3 Analisis Estadisticos.

El primer analisis estadistico genético poblacional que se realizo refleja los niveles de
diversidad genética. Estos estadisticos fueron la diversidad haplotipica (Hg), la diversidad
nucleotida (pi) el numero medio de diferencia de nucledtidos (k) (Tajima, 1983). Los cuales

fueron calculados utilizando el software DNAsp4.10.6 (Rozas et al., 1999).

Para medir la heterogeneidad genética y el posible flujo de genes entre todos los taxones de
Aotus, se llevaran a cabo diferentes pruebas. Estas pruebas seran las de Hudson et al., (1992a,

b) (Hst, Kst, Kst), Hudson (2000) SNN y la prueba de ji cuadrado de la frecuencia con
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permutacion haplotipica, con 10.000 réplicas, asi como el estadistico Gst para las frecuencias
de los haplotipos y los estadistico yst, Nst y Fst (Hudson et al.,, 1992a) para calcular las

frecuencias nucleotidas .

3.4 Analisis de Filogenia

Para obtener una perspectiva evolutiva filogenética del género Aotus, se llevaran a cabo varios
analisis. El primero sera la aplicacién del programa FindModel para determinar entre 28
diferentes modelos de evolucion de nucledtidos, cual es el mas probable para los organismos
de Aotus y esta secuencia junto con las secuencias externas (Cebus albifrons, Ateles paniscus,

Ateles chamek, Ateles geoffroyi, Alouatta seniculus, Alouatta caraya y Alouatta palliata).

En la aplicacion de FindModel, se emplearon dos estrategias. El primer arbol fue construido
utilizando PAUP vy la distancia Jukes-Cantor el algoritmo neighbor-joining asi como el uso del
programa de Weighbor. (Saitou & Nei, 1987; Sokal & Michener, 1958) Se aplico el Patrén de
prueba de homogeneidad (ID de prueba), a todos los pares de secuencias de Aotus para
determinar si la tasa evolutiva de cada uno de los especimenes estudiados se mantuvo

constante o no.

Los arboles filogenéticos se obtuvieron por medio de las distancias genéticas de Kimura,
distancia de 2 parametros vy entre diferentes tipos de sitios, Kimura, 1980; Tamura 3
parametros, distancia con uniforme y entre los diferentes tipos de sitios y el mismo patrén y la
heterogeneidad entre los diferentes linajes, Tamura, 1992; y el inicio de sesién con el método
Det patron de heterogeneidad entre los diferentes linajes;( Nei y Kumar, 2000) y vecino a
participar y algoritmos UPGMA (Saitou y Nei, 1987; Sokal y Michener, 1958), compuesto por el
maximo riesgo con y sin gamma de diferentes tipos y modelos heterogéneos (Tamura et al.,
2004), por el analisis de maxima verosimilitud, por el analisis de maxima parsimonia y con los

procedimientos bayesianos (Ronquist y Huelsenbeck, 2003).

En esta ultima técnica, las siguientes condiciones se emplearon: nst = 6, las tasas = invgamma
(GTR modelo gamma-distribuido con tasa de variacion a través de los sitios), 800.000
generaciones y una muestra de frecuencias de 10, que garantiza al menos 80,000 muestras de
la parte posterior de probabilidad distribucién. Esto arrojara un promedio de desviacién estandar
de division de frecuencias .Burning fue de 25% vy el potencial de reduccién de factor de escala

(FRSP) para detener la marcha sera cuando esta estaba cerca de la unidad de todos los
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parametros. Los programas utilizados para estas tareas seran Mega 4.0, PAUP * 4.0b8, y
MrBayes 3.1.

Finalmente, para estimar la divergencia entre los haplotipos en los taxones de Aotus
estudiados, Median Joining network (MJ; Bandelt et al., 1999) se aplico por medio del software
de Network 4.2.0.1 (Fluxus Technology Ltd.). Una vez que el haplotipo de Network (Morral et
al., 1994) fue estimado. El estadistico p (Morral et al., 1994) fue estimado, este estadistico
mide la edad de un nodo de unidades en mutaciones ancestrales. Este valor se transforma en
afios por la multiplicacion de la tasa de mutacién. Ademas, el estadistico de desviacion

estandar (o) se calculara (Saillard et al., 2000).

El estadistico ¢ es objetivo y muy independiente de los ultimos acontecimientos demograficos.
Estos acontecimientos podrian haber influido en la forma de un arbol evolutivo, pero sélo
influye en el error de la estimacion dep, se ha estimado una mutaciéon cada 191,000 afos en el
gen mitocondrial COIl. Aunque algunos tipos de aceleracion podrian haber cambiado durante la
evolucion de los haplotipos, sin embargo, no deberia tener una influencia notable sobre la
divergencia en el tiempo, ya que se divide entre los haplotipos de Aotus que seran obtenidos
(Saillard et al., 2000).
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4 RESULTADOS.

Se secuenciaron 69 individuos del genero Aotus, en donde se representan 7 especies Aotus
nancyame, Aotus vociferans, Aotus griseimembra, Aotus brumbacki, Aotus azarae, Aotus

azarae azarae, Aotus azarae boliviensis.

4.1 Diversidad genética

La diversidad genética encontrada estadisticamente se presenta en la tabla Il. En su totalidad
para los individuos analizados se encontraron 252 sitios segregantes (S), 34 haplotipos(h), una
diversidad haplotipica (hd) total de 0,95048, un numero medio de diferencias nucleotidas (kt) de
33,41250 y una diversidad nucleotidica total(Pi) de 0,05663. en donde el mayor numero de

haplotipos lo presento A.vocifrenas con 16 y A.nancymae con 10.

Asi mismo A.vociferans también presento el mayor numero de sitios segregantes (SS) con
101.y valores altos para la diversidad nucleotida (1= 0.02235)y para el numero de diferencias
nucleotidicas (k=13,18) con el mayor numero de haplotipos (H) aun asi Aotus azarae
boliviensis con tres secuencias estudiadas, ostenta valores altos para k y 1, 16 y 0.02712
respectivamente. Algunos valores bajos para este analisis los evidenciaron A.griseimembra con
(5=0; k=0; =0)

Tabla Il. Diversidad Genética de las Especies de Aotus.

Especies NS SS H Ha K n

A.griseimembra 9 0 1 0 0 0
A.brumabacki 4 1 2 0,5 0,5 0,00085
A.vociferans 32 101 16 0,8851 13,185 0,02235
A.nancymaae 15 19 10 0,9333 4,705 0,000797
A.nigriceps 2 6 2 1 6 0,01017
A.a.bolibiensis 3 24 3 1 16 0,02712
total 65 252 34 0,9505 33,412 0,05663

4.2 Diferenciacion genética
Los resultados estadisticos para la diferenciacién genética analizando en conjunto todas las

secuencias de Aotus se muestran en la tabla Il, se encontré que el analisis es estadisticamente
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significativo y que las secuencias del gen COIl son una fuente confiable y rigurosa para
discriminar y diferenciar entre los taxones analizados. Teniendo como referencia los siguientes
resultados, X?=325; gl =165; P=0.000001.

En relacion con la secuencia general de Aotus se encontraron los siguientes resultados; kst (=
0.7596; Nm = 0.16), Nst (= 0.9183; Nm = 0.04) y Fst (=0.9045; Nm = 0.05). Como se evidencia
estos valores son altos y corroboran las claras diferencias entre los taxones de Aotus que

fueron comparados.

4.3 Heterogeneidad genética

La alta heterogeneidad genética entre pares de taxones de Aotus es mostrada en la tabla Ill.
De esta tabla es posible concluir con los valores elevados al cuadrado que todos los individuos
estudiados son realmente especies. En donde, algunas de las parejas formadas con

A.vociferans, y ente A.brumbackiy A.griseimembra presentan valores bajos de heterogeneidad.

Tabla Ill. Diversidad Genética de las Especies de Aotus.

Estadisticos | Probabilidad | Estadisticos2 | Flujo genético(Nm)
x° 325 gl=165 0 Ggr =0,21212 1,86
Hst = 19235 0 =0,75958 0,16
Kst =0,74468 0 Nst=0,91834 0,04
Z =438,75 0 Fsr=0,90447 0,05
Z* =5,5159 0
Smm =1 0

4.4 Modelos Evolutivos

Los modelos evolutivos incluidos para desarrollar los analisis filogenéticos son los siguientes.
El modelo evolutivo seleccionado fue Hasegawa-Kishino-Yano (HKY; Hasegawa et al., 1985)
Gamma usando AIC (Akaike Information Criterium; Akaike, 1974) (AIC = 8260.910454) por
medio del programa FindModel; y el modelo evolutivo con mayor probabilidad para las
secuencias en general de Aotus fue el General Time Reversible (GTR) plus Gamma LnL = -

4123.573334), utilizando el coeficiente de maxima verosimilitud.
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4.5 Homogeneidad (ID prueba)

La prueba de patrén de homogeneidad determino que la mayoria de pares de Aotus analizados

presentan la misma tasa de evolucion para el gen mtCOIll esto sera analizado en la discusion.,

4.6 Arboles filogenéticos

Los arboles que se obtuvieron para la filogenia de este trabajo presentan resultados idénticos

con algunas diferencias en los bootstrap.

El arbol obtenido por las distancias neighbor-joining con el método log-Det de Tamura & Kumar
con diferentes patrones entre linajes. Se evidencio que los individuos se agruparon

fenotipicamente y geograficamente en el arbol como inicialmente se habian clasificado.

Se hacen evidentes 3 grupos, en donde los individuos de A.vociferans se agrupan de manera
solida con un bootstrap de 75%, a excepciéon de un individuo que sera analizado
posteriormente. El primer subgrupo contiene 17 individuos de Aotus vociferans procedentes de
Fidic (Fundacion Instituto de Inmunologia de Colombia) en Leticia. El segundo subgrupo
contiene nueve individuos de Aotus vociferans procedentes de Fidic en Leticia, un individuo
procedente de la SDA (Secretaria Distrital Ambiental) en Bogota y tres individuos con origen
geografico del rio Nanay en el amazonas Peruano. En el tercer subgrupo se encuentran tres
individuos de Aotus vociferans procedentes del rio Tambortacu y tres mas en el rio Santa Maria

siendo estos afluentes del rio Napo en la amazonia peruana.

El grupo que se encuentra mas relacionado con A.vociferans se encuentra conformado por dos
taxones, los cuales estan altamente relacionados con un bootstrap de 97% entre ellos, pero
con una clara diferencia entre ellos con un bootstrap de 99% para Aotus Brumbacki y Aotus

griseimembra.

El siguiente grupo se encuentra conformado fuertemente por A. nancymae y la totalidad de sus
individuos se agruparon en el. Para este grupo también se formaron dos subgrupos, el primero
con individuos procedentes del rio Tahuayo y un boostrap de 61% y el segundo con individuos
procedentes de la quebrada Yanayacu y dos individuos de Fidic en Leticia con un bootstarp de
91%.

El siguiente grupo formado, con un boostrap de 99%, esta constituido con las dos secuencias

de A.nigriceps, para las cuales se tiene un origen geografico definido Yarinacocha,
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Departamento de Ucayali y Tarapoto, San Martin, y teniendo claras las caracteristicas fisicas,

geograficas tipicas de esta especie.

El siguiente grupo que se forma agrupa a los individuos como totalmente diferentes de los
demas grupos de Aotus y contiene dos subgrupos, el primero con un bootstrap de 78% se
encuentra conformado por tres individuos procedentes de Paraguay siendo Aotus azarae
azarae y dos individuos procedentes por decomisos de la SDA pero sin una especie asignada.
El segundo con un boostrap del 100% se conforma por Aotus azarae boliviensis, procedente de
Bolivia, una muestra de A.vocifereans de la amazonia Colombiana en el rio Igara .Finalmente
una muestra procedente de un animal en cautiverio del laboratorio de Cali la cual se clasifico
como Aotus azarae bolivienesis luego de un analisis morfologico la cual fue importada desde

Bolivia en los anos 90.

Y son muy diferentes de los individuos clasificados como A.vociferanas, A.griseimembra,
A.nancyame, A. nigriceps, y A.brumbacki los cuales pertenecen a el sur de la amazonia es

decir, representan el grupo con cuello rojo.

4.7 Maxima Parsimonia.

El arbol filogenético construido con maxima parsimonia se muestra en la Figura Il, y presenta
similitudes considerables, en donde los porcentajes de los bootstrap para la formacion de los
grupos son similares con el primer arbol, asi mismo se evidencian diferencias las cuales son: la
primera es la formacién de cuatro subgrupos con porcentajes bajos para los bootstrap dentro
del conjunto de individuos clasificados como A. vociferans. Asi mismo, para este arbol, las
especies de cuello rojo y los haplotipos controversiales presentan mas divergencia entre los
Aotus, pero son menos divergentes con respecto a los haplotipos del grupo externo que para
este caso son secuencias del genero Cebus y Ateles. En este arbol A. azarae y A. azarae
boliviensis forman un unico grupo. En este grupo también se encuentran los dos individuos
provenientes del rio lgara A. vociferans y el proveniente del laboratorio de Cali A.azarae

boliviensis.
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Figura Il. Arbol Obtenido por Maxima Parsimonia.
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4.8 Arbol Bayesiano.

El arbol de la figura Ill, muestra el 99% de consenso entre la probabilidad de densidad entre
224.755 arboles construidos por métodos bayesianos, en donde se empleo el modelo evolutivo
GTR, con distribucion gamma, se utilizo la tasa de variacion entre los sitios. En promedio el
99% de consenso para la construccion del arbol bayesiano (incluidos 224.776 arboles)

mostraron elevacion de la parte posterior de la media de densidad de probabilidad (Figura 3).

El modelo evolutivo GTR gamma distribuido con la tasa de variacién fue empleado a través de
los sitios. Para este analisis es valido el promedio de desviacion estandar de division de
frecuencias el cual debe ser inferior a 0,01. Para llegar a este limite minimo, 2,1 millones de

generaciones fueron ejecutadas en el régimen de MCMC (sd = 0,007194).

El arbol Bayesiano mostré que el haplotipo de A. griseimembra era el mas divergente de todos
y por lo tanto, probablemente con este método A. brumbacki diverge de A. griseimembra. En
una manera muy similar al igual que los demas arboles comentados, A. vociferans mostré
cuatro grupos principales, A. nancymae present6 dos grupos principales y el mencionado grupo
de A. azarae azarae, A. azarae boliviensis, los individuos erréneamente clasificados A.
griseimembra y A.vociferans y el haplotipo del individuo de Rio Igara- Parana, y los dos
individuos decomisados de la SDA en Bogota de dos especimenes de origen geografico
indeterminado siendo el mas divergente de los taxones A. griseimembra. La mayoria de los
clados posterior mostraron una probabilidad media de densidad superior al 90%. Por lo tanto,

la mayor parte de estos clados son estadisticamente relevantes.

4.9 Median Joining Network

Los resultados de median joining network (MJN), Figura IV muestran similitudes con los
anteriores resultados. Para este caso los haplotipos de A. vociferans, A.nancymaae A.

griseimembra y A. brumbacki se encuentran mas o menos relacionadas entre ellos.

Los demas taxones de Aotus se diferencian de este grupo y se distribuyen de la siguiente
manera, A.nigriceps se encuentra bien diferenciado de este conjunto de haplotipos. Aotus
azarae azarae y otros dos individuos con origen geografico desconocido provenientes de
Colombia, y el tercero y bien diferenciado del primer grupo son las muestras correspondientes
a A.azarae boliviensis y A. vociferenas proveniente del rio Igara de las cuales ya se ha

comentado con anterioridad.
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Cuando el estadistico p se ha aplico a MJN, se estimaron varios tiempos de divergencia. Del
haplotipo principal de A.vociferans divergen los haplotipos principales de A. brumbacki, A.
griseimembra, A. nancymaae, A. nigriceps y A. azarae azarae azarae boliviensis,
respectivamente, en alrededor de 2,17, 0,97, 1,93, 0,74, 2,1 y 4,44 millones de afios atras .Este
haplotipo principal de A. vociferans mostro un tiempo de divergencia con otros importantes

haplotipos de A. vociferans dados como 57,000 a 598,000 afios atras ver la figura IV.
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Figura IV. Red de Haplotipos.

En la figura IV, se muestran las especies estudiadas de al siguiente manera A.vociferans como
los haplotipos amarillos, A.nancyamae con verde, A.griseimembra Con naranja, A.brumbacki
con Fucsia, A.nigriceps con Rojo Oscuro, A.a.boliviensis con negro, A.a.azarae con purpura, Y
se evidencian algunos haplotipos con color rojo los cuales son teéricos y se supone se

encuentran en la naturaleza.
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5. DISCUSION

En relacion con los resultados obtenidos en este trabajo se encontraron similitudes y diferencias
con respecto a la filogenia molecular del genero Aotus encontrada en los ultimos analisis
(Ashley & Vaughn, 1995; Plautz et al, 2009) utilizando como marcador molecular el gen

mitocondrial citocromo |l oxidasa.

Para este trabajo se encontré que las especies de cuello gris A. griseimembra, A. brumbacki y
A. vociferans estan genéticamente mas relacionadas que las especies de cuello rojo, A.

nancymaae, A. nigriceps, A. azarae azaraey A. azarae boliviensis.

Sin embargo, en algunos estudios la relacion entre A.nancymaae y A.nigriceps es mas alta con
el grupo de cuello gris que con los Aotus de cuello rojo y especialmente con A.azarae
bolivinesis. En un estudio previo Ashley& Vaughn (1995) concluyeron que A. nancymaae y A.
azarare bolviensis eran totalmente diferentes con 6.2% de diferencias genéticas entre las
secuencias de estos taxones como para considerar que el grupo de cuello rojo es un grupo

natural.

Para este trabajo se encontré que A.nancymaae es la especie de cuello rojo que mas se
relaciona con los Aotus del norte o de cuello gris. Plautz et al. (2009) llego a la misma
conclusion. Asi mismo en su estudio encontré diferencias genéticas entre los individuos de
cuello rojo como A.nigriceps y Aotus de cuello gris como A. griseimembra en donde la
diferencia es del 10.4% y entre individuos de cuello rojo con una diferencia de 7.2% entre

A.infulatus y A.nancymaae.

Es asi como entonces la construccién del grupo de cuello rojo formado por Herhkovitz, pasa a
ser un grupo artificial y deja de ser uno monofiletico. Lo cual se concluye al utilizar y analizar
69 secuencias del gen mtCOIl. Por lo tanto en este trabajo se apoyan las conclusiones
sugeridas por Ashley& Vaughn (1995) y Plautz et al. (2009) con seis y 12 secuencias

respectivamente en el analisis sobre la existencia de un grupo artificial.

Finalmente para responder a la pregunta sobre si existe 0 no un grupo monofiletico entre los
Aotus, es posible concluir que los individuos pertenecientes al norte de la amazonia (los

individuos de cuello gris) probablemente son un grupo mondfiletico.
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RELACIONES ENTRE LAS ESPECIES DE AOTUS SEGUN LAS DIFERENCIAS GENETICAS.

A partir del uso y analisis de las secuencias del gen mtCOIl, se encontraron diferencias
marcadas entre varios taxones de Aotus. La primera es la clara diferencia genética (29%) entre
Aotus azarae y Aotus azarae boliviensis. Como entre A.a.boliviensis con 4% de diferencias
genéticas. Plautz et al (2009) en su estudio sugiere que existe una diferencia genética mucho

menor de 1.7% entre A.a.azarae y A. infultaus

En este estudio no se incluyen secuencias de A.infulatus por lo tanto con respecto a este taxon
no es posible concluir como se relaciona este taxon con las secuencias utilizadas para el
analisis. Por lo tanto, segun los resultados obtenidos por Plautz et al (2009), es posible que A.a

azarae y A. infulatus sean dos subespecies de una especie.
DIFERENCIAS CON ESTUDIOS CARIOTIPICOS.

Partiendo de los resultados obtenidos y de lo discutido en los anteriores puntos, para este
trabajo se encontraron algunas diferencias con respecto a los resultados anteriormente

obtenidos en estudios cariotipicos, morfoldgicos, moleculares vy citogeneticos.

Segun estudios cariotipicos realizados por Ma (1981) en donde se efectuaron analisis y
comparaciones entre A.a.boliviensis y A. nigriceps se identifico que en las dos especies
ocurria un fusién en el cromosoma Y en el brazo corto, Asi mismo las bandas G evidencian que
los autosomas son igual en las dos especies, sin embargo estas especies difieren en tres

reordenamientos autosomicos Ma (1980).

Aun asi se demostré en un estudio realizado por Mudry et al. (1984), que no ocurria una fusion
en el cromosoma Y, en los autosomas acrocentricos, y para los demas cromosomas se

encontré que eran idénticos en cuanto a las bandas Gy C para A.a. boliviensis.

Gallbreath (1983) también afirmé que la relacidon genética de A. infulatus, A. nigriceps, A. a.
azarae y A. a. boliviensis debe ser muy importante teniendo en cuenta caracteristicas en las

pieles y en los cariotipos.

Aun asi, en este trabajo se encontré que utilizando las secuencias del gen mtCOIl, A.nigriceps
se relaciona mas con A.nancynaae que con A.a.azarae y A.a.boliviensis. Sin embargo, aunque

estos dos ultimos taxones muestran estar relacionados no se encuentran muy cercanos y no es
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totalmente estrecha la relacion que presentan, lo cual confirma que se trata de dos entidades

bioldgicas diferentes.

Como se ha discutido anteriormente en este trabajo se encontraron diferencias contundentes
entre A. a. azarae y A. a. boliviensis, con respecto a las otras especies de Aotus. Es por esto
que se considera que estos haplotipos y algunos provenientes del sur y norte de la amazonia,
sufrieron procesos relacionados con la deriva genética, en donde, actia un modelo de
especiacion que es compatible con el modelo de especiacion estasipatrica propuesto por White
(1968, 1973, 1978, véase también el de Bush, 1981).

Este modelo de especiacion se caracteriza por ocurrir en pocas generaciones dos o tres,
produciéndose nuevos cariotipos, que se pueden fijar en las poblaciones, asi mismo, las
barreras reproductivas permiten y podrian ser la explicacion del surgimiento de la aparicion de
algunas de las especies del genero Aotus que se ubican en el sur de la amazonia, como

sustento se tiene los fenotipos semejantes entre especies y la variabilidad en los cariotipos.
HAPLOTIPOS ANCESTRALES Y DIVERGENTES ANALIZADOS.

Una de las muestras analizadas de A. vociferans proveniente de la Amazonia colombiana
muestra un haplotipo que se relaciona y muestra mayor similitud con A.a. boliviensis, que con
los haplotipos restantes de A.vociferans. Lo anterior podria sugerir que el origen de
A.a.boliviensis puede estar ligado con algunos haplotipos poco frecuentes de A.vociferans. Si
esta idea es cierta seria posible afirmar que las poblaciones de A.vociferans pudieron a ver
sido las forjadoras de la aparicion de algunas especies de Aotus de cuello rojo. Es posible
concluir a partir de este estudio molecular que las especies de cuello rojo derivan del grupo de

las especies de cuello gris.

Esto también lo afirmo Hershkovitz (1983) en sus estudios morfolégicos asi como también la
presencia de verticilo interscapular, en A.a. boliviensis y A.infulatus, el cual también lo presenta
unicamente A.vociferans dentro del grupo de cuello gris. Es este otro argumento que sustenta lo
encontrado en este trabajo en donde se cree que algunos haplotipos de A.vociferans pudieron

dar origen a A.a.boliviensi
RELACION ENTRE Aotus griseimembra 'y A.a.boliviensis.

Ashley &Vaughn (1995) en su estudio encontraron que estas dos especies se relacionaban con

un bootstrap de 71%, con individuos procedentes del Museo Nacional de Brasil .Como
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resultado en este estudio no se encontré este tipo de relacion entre estos taxones. Aun asi la
mayoria de los individuos de este estudio tienen un origen geografico definido y casi todas las
muestras fueron colectadas en vida silvestre. Aunque no se encontré una relacion entre estos
taxones, en este trabajo y en el realizado por Plautz (2009) se encontré que A.brumbacki y
A.griseimembra se encuentran fuertemente relacionados. Finalmente fue posible esclarecer que
el individuo considerado en el estudio de Ashley & Vaughn (1995) como A.a.boliviensis en
realidad es un A.brumacki, 1o cual permite concluir que A.brumabacki y A.griseimembra se

encuentran fuertemente relacionados.
DIFERENCIAS CON OTROS ESTUDIOS REALIZADOS.

El presente trabajo también concluye que la sistematica formulada por Ford (1994) usando los
datos de Thoringthon y la formulada por Vorek (1976), no comparten semejanzas con los

resultados y la filogenia planteada en este trabajo.

En estos estudios se encontraron las siguientes consideraciones, la primera es la no existencia
de A.miconax, con respecto a esto no es posible discutir en este trabajo si esto podria ser
falseado ya que no se conto con ninguna secuencia de este taxdn para la elaboracién de este
analisis. También se negaba la existencia de A.a.azare, para lo cual con este trabajo se
encontré que existen marcadas diferencias genéticas entre A.a.azarae y A.a.boliviensis de otros

taxones de Aotus incluido A.nigriceps.

Asi mismo es posible concluir que los individuos de cuello gris A. griseimembra, A. brumbacki
y A. vociferans estan soportados con un alto porcentaje bootstrap y no se evidencia mezcla de
haplotipos, lo cual es significativo para demostrar que no se trata de una Unica especie como se

creia en algun tiempo.

Plautz et al (2009), en su estudio encontré que A.nigriceps podria ser la forma mas relacionada
con el Aotus ancestral, lo cual no se evidencio con los resultados de este estudio y los datos

cariotipicos mencionados anteriormente.

En el estudio realizado por Plautz et al (2009) no se especifica totalmente el origen geografico
de la muestra de A.nigriceps, por lo tanto, es posible considerar que no sea un A.nigriceps

debido a la extrema diferencia con los demas Aotus sino un A.a.boliviensis.

Si esta hipotesis es cierta, la distribucion geografica de este taxén seria mucho mas amplia,

otra posible hipétesis es que posiblemente existen acervos genéticos o aun no se han descrito
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algunas especies teniendo en cuenta los diferentes focos de endemismo secundario que se dan

entre los rios Huallaga y Ucayali.

ARBOLES FILOGENETICOS Y BARRERAS GEOGRAFICAS.
Si una poblacion o alguna especie han pasado por procesos de deriva genética fuerte a partir
de especiacion estasipatrica, estas poblaciones podrian ubicarse en las ramas mas

divergentes, sin ser necesario que las ramas sean las de las poblaciones originales.

Por esta razon es posible considerar como lo han hecho los autores ya citados y como se
concluye en este trabajo que es muy seguro quela forma ancestral de Aotus apareciera en el

grupo de cuello gris, como también lo afirma Ruz - Herrera et al (2005) en su estudio.

En este trabajo se encontré que probablemente el papel de los grandes rios de Amazonas no
es representativo como lo ha sido para otros géneros de primates. Aun asi A.nancymaae
aparece entre el rango de distribucion de A.vociferans entre el rio Tigre y el islote Tigrillo. Esto
demuestra que la pasiva dispersion de poblaciones pequefas sufriendo deriva genética por
pocos numeros efectivos cuando ocurren cambios cariotipicos producidos por la especiacion
estasipatrica, puede producir diferencias genéticas contundentes en las poblaciones de Aotus
sin ser necesario que exista una barrera amplia, que para este caso seria alguno de los rios
(Hershkovitz 1983).

TIEMPOS DE DIVERGENCIA

A continuacién se discutiran los resultados obtenidos a partir de MJN. Entre todos los taxones
las especies que mostraron tiempos de divergencia mas conservados fueron A.vociferans y
A.griseimembra. Las demas especies mostraron tiempos de divergencia muy altos ene relacion
con el registro fosil y los tiempos de divergencia de otras especies del genero, por lo tanto poco
probables como por ejemplo A. brumbacki- A. a. boliviensis: 11.3 MA; A. nigriceps - A.a
boliviensis: 20,5 MA o A. a. azarae- A.a boliviensis: 14 MA .las siguientes especies también
mostraron resultados similares especialmente A.a boliviensis y A.a.azarae, A.nancymaae, A.

brumbacki, A.nigriceps.

Posiblemente estos tiempos de divergencia se den por los procesos de deriva genética en los
procesos de especiacion estasipatrica a los cuales se vieron enfrentados los taxones y de esta
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manera al calcular los tiempos de divergencia los resultados son poco reales y se encuentran

sesgados.

Para este trabajo se encontré que A.nancymaae y A.griseimembra tuvieron un tiempo de
separacion hace 3,44 millones de anos, en el periodo de plioceno, lo cual también es un
resultado en los estudios realizados por Ashley&Vaughn (1995), con 3,6 MA, en donde se utilizo
la taza de mutacién de Ruvolo et al (1993). Para A.nancymaae y A.azarae se estimo un tiempo
de divergencia de hace 6 MA, lo cual no coincide con los resultados encontrados por Barroso et

al (1997) con una separacion de 2,7 MA.

Los tiempos de divergencia de A.vociferans y A.griseimembra al ser los mas conservados y
posiblemente reales, pudieron a verse dado porque estas especies fueron las que mejor
constituidas en cuanto a sus numeros efectivos, razén por la cual, este es otro argumento para
elucidar y afirmar que posiblemente estas especies pueden ser el origen de las especies
actuales de Aotus. Los tiempos de divergencia obtenidos mediante MJN, y el arbol Bayesiano
obtenido por consenso, son equivalentes. Lo cual evidencia que posiblemente A.griseimembra

es la especie original o ancestral de las especies actuales del genero Aotus.

A.vociferans COMO ESPECIE ANCESTRAL DEL GENERO Aotus.

Aun teniendo en cuenta que el arbol bayesiano y los resultados de tiempos de divergencia,
sefalan a A.griseimembra como la especie mas ancestral, a continuacién se discutiran algunos
resultados que podrian elucidar como A.vociferans demuestra mas resultados contundentes

para ser la especie ancestral del genero Aotus.

El taxdn mas diferenciado A.a.boliviensis se mostro altamente relacionado con el haplotipo de
A.vociferans proveniente del Rio Parand en la amazonia Colombiana el cual también se
encuentra bien diferenciado. Este resultado se evidencio en la totalidad de los analisis

filogenéticos realizados.

Esta idea sustenta el hecho de que A.vociferans fue el taxdn que mayor numero de haplotipos
presento y también fue la especie con mayor diversidad nucleotida con pi=0,022535, asi

mismo, fue el taxdn con mas secuencias analizadas excluyendo el haplotipo proveniente del rio
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Igara-Parana. Asi mismo, la prueba de (ID) demostrd que A.a.boliviensis presenta varias tazas
de evolucioén para el gen mtCOIl con respecto a otros taxones estudiados en este trabajo, mas

no con respecto a algunos individuos de A.vociferans.

Este resultado podria ser una prueba mas de la estrecha relacibn que existe entre
A.a.boliviensis y la muestra de A.vociferans encontrada en el rio lgara-Parana, en donde es
acertado pensar que A.a.boliviensis tiene su origen en algunos individuos de la poblacién de
A.vociferans que seguramente sufrieron una fuerte deriva génica en algunos de sus genes lo
cual pudo cambiar sus tazas de evolucién, en el caracter originario de las poblaciones de
A.vociferans como en las descendientes de A.a.boloviensis. Con respecto a la relacién que
presenta entonces A.a.azarae y A.a.boliviensis, de acuerdo con este resultado, se demuestra
que estos taxones se relacionan entre si, aun asi el primero se relaciona de una mejor manera

con otros taxones.

POLIMORFISMO CROMOSOMICO.

A.griseimembra y A.vociferans son las dos especies del genero Aotus con un polimorfismo
cromosomico no relacionado al sexo mas desarrollado (2n = 52, 53, 54) (2n = 46, 47, 48)
respectivamente, podria sugerir que estas especies son las dos especies mas ancestrales del
grupo actual de Aotus. Pero los siguientes resultados podrian sugerir que posiblemente sea

A.vociferans, al solo presentar un Unico haplotipo A.griseimebra para suficientes secuencias.

Otra idea que sustenta el hecho de que A.vociferans puede ser la especie original del genero
es que la especie con menos numeros de cromosomas dentro del género Aotus. Por lo tanto la
evolucién cromosomica se debe relacionar mas con eventos de fision y no de fusién como se

ha descrito hasta ahora segun los estudios de (Defler&Bueno, 2007).

AMAZONIA OCCIDENTAL COMO PUNTO DE DISPERSION

Al distribuirse A.vociferans en la amazonia occidental se encuentra en uno de los supuestos
puntos de origen y dispersién de algunos mamiferos neotropicales, como ha sucedido con otras

especies es el caso de Saimiri boliviensis o Saimiri sciureus macrodon, provenientes del
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occidente de la amazonia, podrian ser el taxén original del genero Saimiri (Lavergne et al.,
2008),esto mismo fue encontrado para Cebus apella (Ruiz-Garcia y Castillo, 2009) o como lo

ocurrido para el género Ateles (Ruiz-Garcia et al., 2006).

Es por esto y por otros estudios realizados que se considera que la parte superior del
Amazonas es un punto clave de dispersion para muchas especies, y esto se debe a la gran
diversidad de flora y arboles que de hecho es mayor que la que se presenta en la amazonia
occidental y en el escudo de la Guayana (Gentry, 1988). Es asi, como también se encontré
segun estudios realizados por Ayres (1986) que existe una relacion directa entre la diversidad

floristica y la diversidad en los primates.

Finalmente es posible concluir que la amazonia norte y occidental puede ser un punto de
dispersién de algunos mamiferos neotropicales y entre estos algunas especies de Aotus. Es
posible entonces discernir que A.griseimembra puede ser la especie original de los actuales
taxones de Aotus, como lo es Lagothrix lagotricha al haber aparecido en las montafias
colombianas y luego haberse dispersado por toda la amazonia colombiana como lo encontraron

(Ruiz-Garcia y Pinedo, 2009) en su estudio.

Aunque el grupo de cuello gris contiene también otras especies como A.nancymaae y
A.nigriceps no son evidentemente las especies que dieron origen a las actuales especies del
genero Aotus, ya que estas especies presentan haplotipos que son derivados y que fueron

afectados por la deriva genética.

En este trabajo tampoco se encontré un resultado que sustente la idea formulada por Ma et al
(1985), en donde se afirma que A.vociferans es una especie derivada de A.brumabacki al verse

una fusién y catalogarse como una especie intermedia entre A.vociferans y A.griseimembra.

También se descarta la posibilidad de que A.nancymae sea una especie ancestral debido a la
baja diversidad genética que presenta y a los altos efectos de la deriva genética en los genes
con respecto a otros taxones de esta zona del amazonas. Por lo cual en este trabajo tampoco
se esta de acuerdo con los resultados entregados por Ma (1981) en donde se afirmaba que la
especie ancestral e Aotus era 2n=54 y solo dos taxones presentan este cariotipo A.nancymaae

y A.griseiembra.
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A.griseimembra COMO ESPECIE ANCESTRAL DEL GENERO Aotus.

Al considerar que la forma ancestral de Aotus debe tener un cariotipo 2n=54 segun lo sugerido
por Ma et al (1981) y Gallbreath(1983), como ya se dijo anteriormente entonces el segundo y
unico cariotipo lo presenta A.griseimembra Aunque A.lemurinus segun Defler &Bueno (2007)
podria ser un claro candidato de especies ancestral al estar bien adaptado a alturas de hasta
3200 msnm, y con un cariotipo de 2n=58 lo cual puede responder a una adaptacion selectiva
para aumentar la capacidad de recombinacion genética(Martin, 1990). Pero esto mismo es una
desventaja ya que es una especie muy especializada como para dar origen a los demas
taxones de Aotus. Es necesario realizar nuevos estudios para determinar qué papel juega

A.lemurinus dentro de la dispersion de todas las especies del genero Aotus.

FACTORES GEOLOGICOS Y CLIMATOLOGICOS.

Al considerar que A.vociferans o A.griseimebra son las especies mas ancestrales se podria
relacionar los tiempos de divergencias con algunos factores geoldgicos y climaticos para

obtener una conclusion.

El taxdn mas diferenciado A.azarae boliviensis diverge de dos posibles taxones hace alrededor
de 4.4 o 4.6 MA. Esta fecha coincide con el periodo de Pleistoceno tardio, en donde se
encuentra relacién con el rio Amazonas durante el Mioceno Tardio hace 5.0 MA (Lundberg et
al., 1998). En donde, un tiempo después de la formacion del rio en la parte norte un haplotipo
no comun de A.vociferans genero el taxon A.a boliviensis. Asi mismo, posiblemente hace 2
MA, se genero en el costado norte una poblacién ancestral de A.vociferans y poblaciones a la

ribera sur de A.a.azarae y A.nancymaae segun los resultados obtenidos en este trabajo.

Teniendo en cuenta que segun estudios de Renford (2002), el periodo de pleistoceno comenzdé
entre hace 1.6-2 MA, es claro identificar que estas dos especies se originaron en los inicios del

Pleistoceno, y también se generaron cambios en el occidente Amazonico.

Como ya se menciono A.vociferans y A.griseimembra se separaron hace un MA, en esta época

el periodo glacial pre-pastonian ocurria hace 0.8-1,3 MA, el cual se caracterizo por ser el
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primer periodo de glaciacion fuerte, y uno de los picos dentro de las glaciaciones del
Cuaternario. Conocida como glaciacién nebrasquiense, seguida de un periodo seco que

coincide con la fragmentacion de los bosques y la aparicion de estas especies ancestrales.

En cuanto a A.nigriceps se evidencio que esta especie divergid hace 0.6 -0,75 MA, en donde,
hacia los 6,5 MA el mas alto pico de la segundo glaciacién conocida como Kansaniense ocurrio,
provocando un alto porcentaje de extincion. Luego volvid otro periodo seco en donde los

bosques se fragmentaron de nuevo.

A.nigriceps es una especie que habita hacia la orilla derecha del rio Puris (Ford, 1994),
conjuntamente con A.nancymaee, lo cual indica que es posible que coincidan geograficamente
y fenotipicamente son muy similares. Aun asi como ya se ha discutido las dos especies
presentan procesos de especiacion diferente e independiente seguramente a partir de un
haplotipo de A.vociferans. Es posible sugerir que la segunda glaciacion ocurrida hace 0,65MA,
podria haber causado la separacion entre los haplotipos de A.vociferans A.nancyamae y

A.nigriceps

A.brumabacki por su parte divergié hace aproximadamente 0.4 MA, de A.griseimembra,
posiblemente esta separacién se dio al ocurrir otro pico en la glaciacion producida hace 0,45

MA y por otro pico de glaciacion ocurrido hace 0,35 MA.

Para las especies que presentaron haplotipos diferentes, los tiempos de divergencia se dieron
entre 0,057 Y 0,6 MA, con respecto a A.vociferans, 0,5 MA entre A.nancyamaee y A.nigriceps 'y
0,05 MA para A.brumabacki. Durante el ultimo periodo de la glaciacion, conocido como
Wisconciense, ocurrida hace 120.000 a 10.000 afnos atras, se pudo haber dado en el pico mas
alto hace 18.000arios la separacién de los hapltipos de A.brumbacki y se diferenciaron algunos

haplotipos de A.vociferans

También es posible concluir que los refugios forestales del pleistoceno propuestos por Haffer
(1969,1982) podrian ser los responsables de la diversificacion de los taxones de Aotus. Es asi,
como en esta investigacién se encontré que existe una relacion con los resultados obtenidos
por Ma (1981), Ashley &Vaughn (1995) y Plautz et al (2009). Las observaciones de Ma (1981)

concluyen que la evolucién de un gran numero de individuos de Aotus, fue inducida por los
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cambios geogréficos y climaticos ya discutidos, y los ciclos de milankovitch cada 19.000-24.000
anos, cada 43.000 afos, y cada 90.000-100.000 durante el Cenozoico incluyendo el
Pleistoceno) En donde durante todo el periodo Cuaternario se alterno con épocas frias y secas,

generandose refugios en el Amazonas (Haffer, 1997; Whitmore y Prance, 1987).

Como conclusion final, para este trabajo se tomaron los tiempos de divergencia de A.vociferans
y A.griseimembra como posibles especies ancestrales, al estos estar mayormente
representados en variabilidad genética, numero de haplotipos , mayor numero efectivo dentro
de las poblaciones y al ser los menos afectados por la deriva genética y finalmente muestran

datos mas acertados y estimaciones mas prudentes.

Aun asi de acuerdo con el registro fésil de Aotus el primer registro fosil para este género es de
la época del Mioceno medio y se encontré en Huila Colombia, y data de hace aproximadamente
11,8 y 13,5 MA (Setoguchi y Rosenberger, 1987; Rosenberger et al., 1990), si esto es asi, la
hipotesis de los refugios forestales planteada por Haffer (1969,1982) podria no ser la
explicacién para la gran diversidad genética del genero Aotus. En este trabajo no se descarta la
idea de encontrar tiempos de divergencia mayores, como los dados entre A.nancymaae y

A.brumabacki en relacion a A.a.azarae y A.a.boliviensis.

38



6. CONCLUSIONES.

Los niveles de variabilidad genética del gen mitocondrial citocromo Il oxidasa para el género
Aotus y para cada uno de los taxones analizados es alto confirmando que todas son reales

entidades bioldgicas persistentes en la naturaleza.

A partir de los resultados de este trabajo es posible concluir que el grupo de cuello rojo
nombrado por Hershkovitz, (1983) es un grupo polifiletico, originado a partir de flujo genético y
especiacion estasipatrica, mientras que el grupo de cuello gris probablemente represente un

grupo monofiletico.

Se propone un andlisis del genero Aotus que apoya en casi todos los aspectos la filogenia
propuesta por Ashley & Vaughn (1995) y Plautz et al (2009) reconstruyendo las relaciones
filogenéticas entre siete taxones pertenecientes al género Aotus y corroborando que

posiblemente A.vociferans o A.griseimembra sean la especie ancestral del genero.

Es posible que el origen y la diversificacion de las poblaciones ancestrales del género Aotus se
halla dado a partir de la hipotesis de las glaciaciones ocurridas durante el Cuaternario en el
pleistoceno propuestas por Ma (1981) y posiblemente como consecuencia de los refugios

forestales propuestos por Haffer (1969,1982).
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7. RECOMENDACIONES.

Es importante realizar un estudio que incluya todas las posibles especies y subespecies del
genero Aotus para elucidar totalmente la filogenia del genero y corroborar si en realidad los
resultados filogenéticos obtenidos hasta el momento con el gen mitocondrial citocromo |l

oxidasa se mantienen o si posibles nuevas conclusiones se pueden obtener.

En este trabajo no se encontro la totalidad de la filogenia debido a la ausencia de secuencias de
algunas especies y subespecies, como lo son Aotus lemurinus zonalis, Aotus miconax, Aotus
infulatus Aotus trivergatus y algunas muestras que podrian mostrar nuevos resultados que
permitirian elucidar totalmente la filogenia del genero por lo menos con la informacion aportada

por el gen mitocondrial citocromo Il oxidasa.
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