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1 Uvod
1.1 Taxon cykly

Taxon cykly jsou sekvencni faze expanze a kontrakce rozsifeni druhti, spojené s
posuny eckologické valence (Wilson 1959, 1961). Hlavnim pfinosem taxon cykla do
biogeografické analyzy je oziejméni evolucnich a ekologickych interakei kolonizujicich a
rezidentnich druhti. Tyto interakce ovliviiuji jejich extinkéni dynamiku a utvéieji vzorce
geografického rozsifeni (Ricklefs a Bermingham, 2002). Taxon cykly trvaji ziejmé v fadu

miliont let zatimco, jiné dalsi cykly vznikaji opakované.

Autorem teorie taxon cykld je americky ptirodovédec E. O. Wilson, ktery je
povazovan za zakladatele sociobiologie a je spoluautorem matematické formalizace a
popularizace teorie ostrovni biogeografie. Wilson poprvé taxon cykly popsal pro ostrovni
populace melanéskych mravenct (Wilson 1959, 1961), které zjevné prochazely rozsahlymi
expanznimi a kontrakénimi fazemi korelujicimi se zménami obyvaného prostiedi. Wilson
Vv téchto prvnich pracich popsal vzijemné vztahy mezi ekologickym a geografickym
rozlozenim mravenci na ostrovech v Melanésii a odvodil taxon cykly z geografické
distribuce druhit a jeji korelace s mirou fenotypické diferenciace. Tento pattern
naznacoval, Ze fdze expanze a kolonizace byly néasledovany geografickymi kontrakcemi.
Wilson oznacil jako expandujici druhy ty Siroce rozsifené, které vétSinou mély evidentni
kontinentalni zdroje pivodu a obyvaly okrajové, ranné¢ sukcesni stanovi§té na okrajich
ostrovi. Za Kontrahujici druhy naopak oznacil druhy, které vykazovaly fragmentované
geografické rozsifeni a typicky se vyskytovaly ve vnitrozemi ostrovii a v horskych,
zalesnénych stanovistich. Wilson navrhl, Ze posuny v obyvaném habitatu starSich taxont
byly vyvolany kompetici s nové ptichozimi druhy do okrajovych habitati a také povaZzoval
za pravdépodobné, Ze i1 kontrahované druhy z pozdnich fazi taxon cyklu mohou byt
zdrojem nové expanze a nového taxon cyklu pfes opétovnou adaptaci na oteviena

stanoviSte.

Taxon cykly se nepochybné vyskytuji také na kontinentech, ale tam je obtizné je
n¢jak sledovat nebo studovat vzhledem k ekologické a geografické slozitosti velkého
uzemi (kontinent), a proto je vétSina studii zaméfena na ostrovni populace (Gaston, 1998).

Taxon cykly maji pravdépodobné témét univerzalni platnost, ale v kontinentalnim



kontextu zatim byly studovany pouze v jedné praci (Hoagstrom et al., 2014) kvuli

slozitosti potencialniho dokazovani (Ricklefs a Bermingham, 2002).

Wilson teorii taxon cyklu poskytl syntézu své prace na melanéské faun¢ mravenci.
Hypotéza taxon cykli je vyrazné integrativni, ostatné¢ jako mnoho z Wilsonovych
revolu¢nich piispévki v biologii. Hypotéza taxon cykli propojuje ekologické a evolucni
procesy napfi¢ raznymi Skalami od lokdlnich komunit po celé biogeografické oblasti
(Economo a Sarnat, 2012). Wilsonovy studie na taxon cyklu stimulovaly konceptualni
posuny v oboru biogeografie (Brown a Lomolino 1998; Whittaker 1998; Lomolino a
Brown 2009) a myslenka taxon cycklu byla uspé$né pouzita i u jinych skupin organismu a
v jinych geografickych oblastech (Ricklefs a Cox 1972, Roughgarden a Pacala 1989;
Brown a Lomolino 1998; Mayr a Diamond 2001; Ricklefs a Bermingham 2002; Cook et
al. 2008; Gillespie et al. 2008; Jonsson et al, 2014). Byla to ale pozd¢jsi teorie, inspirovana
Wilsonovou praci na teorii taxon cyklu, ktera se stala novym paradigmatem v oboru
biogeografie. Touto teorii byla teorie rovnovahy ostrovni biogeografie (the equilibrium
theory of island biogeography - ETIB; MacArthur a Wilson 1963, 1967). ETIB byla
Vv celkové konstrukci mnohem jednodussi s uz§im zacilenim a zaroveit s mnohem vétSim
dosahem, soucasné méla vyhodu v kvantitativni formulaci a snadné testovatelnosti
dostupnych dat (Economo a Sarnat, 2012). Naproti tomu komplexni teorie taxon cyklu se
nejevila snadno testovatelnd s daty a metodikami dostupnymi v té dobé¢, dokonce ani na

vlastnich Wilsonovych mravencich (Whittaker, 2004; Economo a Sarnat, 2012).

1.2 Faze taxon cykla

Taxon cykly maji Ctyfi faze pribéhu vyvoje (Wilson 1959, 1961; Ricklefs a
Bermingham, 2002; Ricklefs, 2011; Obr. 1-2). V pocatecni (I.) fazi taxon kolonizuje
(v8echny) ostrovy v ramci souostrovi a kolonizace probiha piedevsim do pobiezni oblasti a
okraje ostrova. Ve Il. fazi se geograficka expanze zpomaluje a nastupuje fenotypicka
diferenciace. V této fazi se populace stavaji specializovanéj$imi a zacinaji obyvat i mista
s vyssi nadmoiskou vyskou a postupuji vice smérem do vnitrozemi ostrova, zabiraji tak
velkou rozlohu ostrova. V dalsi (I1l.) fazi zacinaji populace ustupovat, jejich obyvané
uzemi se fragmentuje na mensi oblasti a v disledku stale se zmensujicich arealii jsou stale

nachylngjsi k vymirani. Ve IV. finalni fazi se oblast vyskytu dramaticky zmensuje, pouze



populace na vétsich nebo vysSich ostrovech odolavaji ustupu a vymirani, druhy se stavaji
endemitnimi pro jednotlivé ostrovy nebo jednotlivé hory v ramci ostrova. V této fazi mtze
za vhodnych podminek nastat nastup nového taxon cyklu. K takovym podminkdm dochazi
v disledku vymieni druhll na vétSin€ rozlohy ostrova, ktery se tak stava piihodnym pro
novou vinu kolonizace, ktera muze pfijit zvenci ale také rozsifenim niky nékterého

Z rezidentnich druht.
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Obr. 1: Geograficky aspekt priabéhu taxon cyklu pro ostrovni populace. Konkrétné se
jedna o Sifeni ptak na Malych Antilach. Piejato z Ricklefs (2011).
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Fig. | A schematic diagram of changes during expansion and contraction phases of the taxon cycle including secondary expansion of a taxon’s
distribution within the island archipelago. The thick grey line represents the underlying phylogenetic relationships between the island populations.
Time runs from the bottom to the top of the diagram. Only present-day populations are sampled, but the extinction of the population in the near
island can be inferred when one assumes that colonization takes place in stepping-stone fashion.

Obr. 2: Geografické a ekologické posuny v ramci fazi taxon cyklu mezi souostrovimi.
Casova osa sméfuje od spodni &asti obrazku k horni &asti. V prvni fazi dochazi ke
kolonizaci (smérem od pevniny), obsazuji se nejprve okrajové Casti ostrova, druhy
postupuji  hloub&ji do wvnitrozemi, nasledné¢ dochazi k diferenciaci a specializaci
jednotlivych druhli na dané prostfedi. Poté zacinaji populace vymirat (kontrakéni faze).
Nakonec mutize opét zacit novy proces kolonizace, novy taxon cyklus. Pfevzato z Ricklefs

a Bermingham (2002).

Expanze a kontrakce jsou podle teorie taxon cyklu zptsobovany konkurenci a
prostorovymi biogeografickymi a ekologickymi parametry, ale konkrétni dikazy se v
klasickych studiich taxon cykld neobjevily (Ricklefs a Bermingham, 2002). Taxon cykly
se objevuji, pokud je n&jaky taxon ve IV. fazi vyvoje, tedy takovy ktery je na astupu a
obyva malé uzemi (kontrakéni faze). V této chvili se naskytne pftilezitost pro novou
expanzi jiného druhu. Tato kontrakéni faze je fizena ekologickym a evolué¢nim posunem

fenotypt druhi, které byly ptivodné v rozsahlé expanzni fazi (Economo a Sarnat, 2012).



SoucCasné prace jsou zalozené na fylogenetickych analyzach, které mapuji
pfibliznou dobu evolucnich a biogeografickych uddlosti, nicméné konkrétni faktory
determinujici taxon cykly se v téchto pracich taktéz témef neobjevuji (Jonsson et al, 2014).
Relativni délka cyklu je v soufasné dobé odvozovana z genetické divergence mezi
ostrovnimi populacemi ¢imz se potvrzuje Wilsonova hypotéza, Ze taxon cykly trvaji

ziejm¢ v fadu miliont let (Jonsson et al, 2014).

Centrum taxon cyklu se miize piesouvat z vétSich uzemi na mensi (napt. z Nové
Guinei na Fidzi), ale ne opacné (Wilson, 1961). Obecné se expandujici druhy vyskytuji
hlavné v okrajovych oblastech. V hlub§im tropickém des$tném lese jsou nahrazeny
endemickymi populacemi. Na souostrovich s mensimi endemickymi populacemi jsou
oblastech lesa se zmensSuje pocetnost i ekologicka amplituda (mira tolerance organismu
k vnéjsim podminkam; Wilson, 1959). Pfedpoklada se pravidlo, ze ekologicka amplituda
jednotlivych druhti (expandujicich i endemickych) by méla negativné korelovat s velikosti
lokdlni fauny, do které patii, a tudiz i s velikosti ostrova, na kterém se nachdzi (Wilson,
1961). Tato hypotéza je zaloZzena na ekologickém fenoménu expanze druhti 1. faze

(Wilson, 1961).

Rozsifovani druhti zfejmé hraje velkou roli pii fragmentaci a speciaci starSich
taxond, Kdy saturaci okrajovych stanovist’ dojde k omezeni starSich taxont, které se pak
soustied’uji spiSe ve vnitinim lese a vnitrozemi ostrovu. Tti obecné atributy uspéchu byly
pozorovany u expandujicich taxoni melanéskych mravenct: ziskani vyznamného podilu
uzemi a prostoru, coz pravdépodobné snizuje mezidruhovou konkurenci, schopnost
proniknout do okrajovych stanovi§t a schopnost se rozSifovat i pies vodni piekazky.
Uspésné obsazovani okrajovych stanovist je pro expandujici druhy vyhodou, ktera

zajistuje postupné vytlacovani a nahrazovani starSich ptivodnich taxonti (Wilson, 1961).



1.3 Metodika studia taxon cykla

SoucCasné prace jsou zalozené na fylogenetickych analyzach, které mapuji
piibliznou dobu evolucnich a biogeografickych udalosti. Relativni délka cyklu je
odvozovana z genetické divergence mezi ostrovnimi populacemi, ktera potvrzuje

Wilsonovu hypotézu, ze taxon cykly trvaji ziejmé v fadu milioni let (Jensson et al, 2014).

Studie také zahrnuji pozorovani rozsifenosti druhti, morfologii a lokalitu vyskytu
(Jonsson et al, 2014). Jednou z dalsich otazek je, ¢im jsou taxon cykly fizeny a co vse je
ovliviiuje. Predstava, Ze taxony prochazeji fazemi expanze a kontrakce, at’ uz v diverzité,
geografickém rozloZeni nebo ekologickych vztazich, je trvalym tématem evolu¢ni biologie
a biogeografie. Néktefi autofi studii srovnavali tyto faze s etapami Zivotniho cyklu — mlédi,
dospivani a starnuti jednoho jedince, jenze takové analyzy poskytuji jen malou Cast

pohledu na rizné procesy, které se na nich podileji (Ricklefs, 2002).

Pii studiich ptaki rodu Pachycephala byl zkompilovan seznam nejvétSich a
nadmotsky nejvySe polozenych ostrovii v oblasti na zapad (Wallacea) a na vychod
(Tichomoii) od oblasti Nové Guinei (Diamond, 1977). Rozsahlé a vysoce polozené
ostrovy jsou zvlasté zajimavé pro testovani hypotéz z oblasti taxon cyklii (Jensson et al,
2014). Kvali absenci fosilnich nalezii musi biogeografové spoléhat na fylogenetické

analyzy (Ricklefs, 2002).

1.4 Melanéské taxon cykly mravencii a ptaka

Ostrovni indopacifickd oblast, kterd zahrnuje souostrovi Wallacea a zapadniho
Pacifiku, je velmi dilezitd. Alfred Russel Wallace stravil studiem této oblasti osm let.
Pozdéji shromazdil vSechny své poznatky a naSel spojitost mezi geografii a distribuci

zvitat a polozil tim hlavni zéklady moderni biogeografie.

Do Melanésie, kterd zahrnuje Novou Guineu, migrovaly druhy mravencti nejvice
z jihovychodni Asie a Australie (Wilson, 1961; Matos-Maravi a kol., 2018). Vétsina
mraven¢i (Ponerinae) fauny byla nejspiSe odvozena od vychodnich populaci, ktera se
Sifila smérem od Nové Guinei. Nékteré invazivni druhy byly schopné se Sifit i dal za tento
ostrov. Mensi cast fauny pochézi ze starych australskych populaci, které se Sitily cestou
ptes Novou Guineu a Novou Kaledonii. Tok fauny z Nové Guinei ptes vnéjsi Melanésii
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byl jednosmérny se stale se zmenSujicim poctem druhovych skupin od Bismarckovych
ostrovii po Fidzi. Na Nové Kaledonii jsou témét vSechny druhy fauny plivodem
z vychodni Australie a zapojila se také velmi malou mérou do vymény druht s Melanésii
(Matos-Maravi a kol., 2018). Cyklicka struktura expanze, diverzifikace a kontrakce
hypoteticky pocita s ekologickymi udalostmi, které¢ nasleduji pocatecni rozptyleni druha
(Wilson, 1959). Nasledovala invaze Melanésie (faze 1.), prikopnické populace se mohly
odliSovat na druhové trovni (faze II.) a nasledné se mohly diverzifikovat. Endemické
melanéské druhy obcas vstupuji do sekundarni faze expanze (faze 11.), ale jsou-li schopny
se dostat az do Australie nebo na Filipiny, tomu je jen velmi ziidka. Druhy I. faze jsou na
Nové Guinei charakterizovany jejich nejvétsi koncentraci v okrajovych oblastech
zahrnujicich oteviené nizinné lesy, savany a pobiezi. Fauna centralnich habitatii, jako jsou
husté nizinné a horské lesy, je vEtsi a obsahuje vyssi procento z druht II. a III. faze. Druhy
|. faze jsou také charakterizovany jejich individuilnim vyskytem ve vétSim rozsahu

V hlavnich habitatech.

Tyto druhy v podstaté tvoii nejvétsi podil v melanéské centralni fauné vcetné
Bismarckovych ostrovii, Salamounovych ostrovii @ Vanuatu (Novych Hebrid). Na zakladé
téchto udaji bylo vyvozeno, Ze druhy mravenci obvykle kolonizovaly Novou Guineu
prostiednictvim okrajovych stanovist. Obecné plati, ze II. a III. faze taxon cyklu, které
vedly ke vzniku vétSiny melanéské fauny a jejich nejvyznamnéjsich endemickych prvki,
se odehravd pouze v hlubokych destnych lesich (Wilson, 1959; Matos-Maravi a kol.,
2018).



P. Matos-Maravi et al. Molecular Phyle ics and ion 123 (2018) 16-25

Fig. 4. Palaeog phic maps and evolutionary history of the Prenolepis genus-group in the Indo-Pacific. Panels a-d depict the four time slices used in biogeographical analyses. The
legend in panel a describes the distribution of land and sea for all maps, whereas major dispersal events are shown as green arrows. Maps were
adapted from Hall (2013)

Obr. 3: Taxon cyklus mravenci z kontinentalni Asie do Melanésie. Pfevzato z Matos-
Maravi a kol., 2018.

V ramci ptaka byl v melanéské oblasti v kontextu taxon cyklu studovan predevsim
ptacéi rod Pachycephala, ktery pochazi pivodné z papuoaustralské oblasti, a ktery pozdéji
na zapadé¢ kolonizoval indonéské a filipinské souostrovi a na vychod¢ pacifické ostrovy
(Jonsson et al, 2014). Studie se zamé&fily na ostrovy s relativné geograficky jednoduchou
historii piivodu, coz vyloucilo ostrovy jako je Borneo, Sumatra, Java, Sulawesi a Filipiny.
Nasledné byla vygenerovana jak jaderna, tak mitochondrialni molekularni data tficeti péti
ze Ctyficeti druhd rodu Pachycephala. Velka zasoba vzorkt a molekularnich dat vymezila
evolucni jednotky rodu Pachycephala a uréuje ptivod a relativni ¢asovou osu pro tuto
skupinu ptaku. Tento fylogeneticky ramec byl vyuzit spolu s udaji o distribuci, morfologii,
habitatech a nadmotské vysce k testovani ptredpovédi tykajicich se mapovani taxonu.
Ziskand data podléhaji neustadlym stfidani se expanzi a kontrakci (tj. taxon cyklim).
Piedpoklada se, ze nyné&jsi kolonizatofi, reprezentujici pocateéni faze cyklu (1. a II. faze),
jsou pritomni ¢asto ve velmi dobie diferenciovanych formach na jednotlivych ostrovech

indopacifické oblasti (Jensson et al, 2014).



1.5 Zdokumentované oblasti vyskytu taxon cykli a skupiny organismii s taxon
cykly

Taxon cykly byly poprvé navrzeny v indopacifické oblasti, ktera je idealni, protoze
je velmi bohata na ostrovy a souostrovi (Wilson 1959, 1961; Brown a Lomolino 1998;
Mayr a Diamond 2001; Gillespie et al. 2008; Jonsson et al, 2014; Matos-Maravi a kol.,
2018). Dalsi oblasti, kde byly zdokumentovany nebo alesponi navrzeny, jsou Antilské
ostrovy v Karibiku (Ricklefs a Cox 1972, Roughgarden a Pacala 1989; Ricklefs a
Bermingham 2002; Cook et al. 2008).

V melanéské oblasti indopacifiku byly taxon cykly studovany pouze na mravencich
(Wilson 1959, 1961; Economo et al., 2015; Matos-Maravi a kol., 2018) a ptacich (Mayr a
Diamond 2001; Jensson et al, 2014). V karibské oblasti potom taktéZ na mravencich
(Wilson, 1961) a ptacich (Ricklefs, 1970; Ricklefs a Cox 1972, 1978; Ricklefs a
Bermingham 1999, 2002), a zaroven na jesStérech (anolisech; Roughgarden a Pacala 1989;
Losos, 1992; a gekonech; MacLean a Holt, 1979), broucich (Carabidae; Liebherr a Hajek,
1990) a sladkovodnich korysich (Cook et al., 2008).

Pouze jedna prace se zabyva taxon cykly v kontinentdlnim kontextu, a to na

sladkovodnich rybach Severni Ameriky (Hoagstrom et al., 2014).

Pro ucely srovnavani s mou reSerSni praci existuji tedy pouze dvé studie
pojednavajici o sladkovodnich organismech (Cook et al., 2008; Hoagstrom et al., 2014) a
jedna studie o taxon cyklu v kontinentalnim kontextu (Hoagstrom et al., 2014), ktera byla

ptihodné pro Gcely mé reSers$ni prace provedena na sladkovodnich rybach.

1.6 Jediny zdokumentovany priklad kontinentalniho taxon cyklu

Jedinou praci, ktera zdokumentovala taxon cyklus v kontinentdlnim kontextu je
studie Hoagstrom et al. (2014) na severoamerickych sladkovodnich rybach. Prace pouzila
publikované fylogeneze Sesti skupin ryb v komparativni analyze. Hlavnimi otazkami bylo,
zda 1) endemismus horskych ryb koresponduje s prehistorickou fi¢ni siti a 2) zda vzorce

speciace koresponduji s néjakym obecnym paradigmatem.

Prace identifikovala sedm hlavnich linii, které byly ve shodé¢ s pozdné¢ Miocénni
ficni siti. Vysledky dalezité pro teorii taxon cyklu byly takové, Ze starSi taxony maji
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reliktni rozsifeni, zatimco nékteré mladsi taxony kazdého Kkladu jsou Siroce rozsifené.
Prace tedy shrnuje hlavni vysledky se zdvérem, ze predkové horskych endemitid byly
Siroce rozsifeni v aluvidlni krajin€é ranného Miocénu. Zmény konfigurace povodi ve
sttednim Miocénu umoznily dal$i expanze. ZvySend eroze béhem stfedniho Miocénu,
zpusobena tektonickym zdvihem a provazena zménou klimatu, pak vytvotila ¢isté vody
(chudé na sedimenty) ve vzniklych horskych oblastech. Paralelni kolonizace a adaptace na
tyto habitaty spolu s geografickou izolaci v pozdnim Miocénu a Pliocénu vedla ke speciaci
horskych endemitd. Plio-Pleistocénni zmény konfigurace fi¢ni sit¢ pak opét umoznily

tolerantnim druhim expandovat a kolonizovat nové oblasti.

2 Cile prace

Cilem této prace bylo provést resersi na téma taxon cyklu u jthoamerickych cihlid s
vyuzitim dat a vysledkt Skolitele. Na zakladé Skolitelem poskytnuté molekulérni
fylogeneze a biogeografickych, ekologickych a morfologickych dat (1) interpretovat
biogeograficky aspekt evoluce obou skupin jihoamerickych cichlid, v kontextu historické
transformace jihoamerické ficni sité¢ a (2) interpretovat ekologicky aspekt evoluce obou
skupin v kontextu hlavni ekologické trichotomie jihoamerickych typt vod a v kontextu

hypotézy taxon cyklu.

3 Taxon cykly v Jizni Americe?

Mnozi autofi (viz Uvod) poukazuji na obecnost teorie taxon cyklii a domnivaji se,
ze neni divod, aby se nevyskytovaly také na kontinentech. Jak uz ale bylo naznac¢eno
VvV avodu, je zatim znama pouze jedna studie taxon cyklu v kontinentalnim métitku. Mezi
nadéjnymi kandidaty na taxon cyklus v Jizni Americe byla mym Skolitelem identifikovana

komplexni diverzifikace v ramci tii rodua cichlid (Krobia, Aequidens, Cichlasoma).

Tyto tii rody cichlid tvoti monofyletickou skupinu v ramci tribu Cichlasomatini,
ktera  je dobie podpofena  tadou molekulérnich 1 kombinovanych
molekularné-morfologickych studii (Musilova et al., 2008, 2009; Lopez Fernandez et al.,
2010; llves et al., 2017; Obr. 4).
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Obr. 4: Studovana skupina jihoamerickych cichlid (oznacena v Cervenych rameccich).
Jedna se o rody Krobia, Aequidens a Cichlasoma jejichz monofylie v ramci tribu
Cichlasomatini je dobfe podpofena ftadou molekularnich i kombinovanych
molekularné-morfologickych studii. Na obrazku jsou uvedeny fylogeneze ze ¢tyi doposud

existujich praci.

Mym Skolitelem poskytnuta neighbour-joining fylogeneze této skupiny na zakladé
mitochondridlniho genu pro cytochrom b (Obr. 5) obsahuje zatim nejvétsi mnozstvi druhti
a umoznuje tak poprvé podrobnéjsi biogeografickou interpretaci. Topologie kladogramu je
ve shodé s publikovanymi pracemi (Obr. 4), véetné parafylie rodu Aequidens vici rodu

Cichlasoma, ktera je dtilezita pro nasledujici interpretace v kontextu teorie taxon cycklu.
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Obr. 5: Neighbour-joining fylogeneze rodu Krobia, Aequidens a Cichlasoma na zakladé
mitochondrialniho genu pro cytochrom b. Na kladogramu jsou barevné odliseny vétve
podle habitatu (typu vod) obyvaného danymi druhy a v extrapolaci danymi skupinami.
Mapa v pravé casti ukazuje aredly jednotlivych druhit s barevnym podkladem

odpovidajicim dominantnimu typu vod v dané oblasti.

12



Rod Krobia je endemitni pro Guianskou oblast, ze které kolonizoval povodi Xingu
ve vychodni Amazonii (jeden druh) a je to rod striktné vazany na vyskyt v ¢istych vodach
(Obr. 6). Vramci rodu Krobia v nasi fylogenezi chybi tii druhy, ale jejich absence

neovliviiuje nasi biogeografickou interpretaci, nebot’ chybéjici druhy jsou Guidnské.

: —[EF432917_Krobia_potaroensis X
Guianas @1 GU736964 Krobia_potaroensis S
L ] EF432931_Krobia_xinguensis o
\ ® GU736970_Krobia_xinguensis o
@ EF432933_Krobia_guianensis -
Amazon ® AF370667_Aequidens_sp_Farias_121 g
EF432932_Krobia_sp_Oyapock
® K. itanii
© K. palomeuensis
K. petitella

Clear water O

Obr. 6: Fylogeneze a biogeografie rodu Krobia. Rod se vyskytuje striktné v Cistych
vodach a pochézi z Guianskeé oblasti, ze které jednim druhem kolonizoval povodi Xingu ve

vychodni Amazonii. Tti uvedené chybé&jici druhy jsou taktéz Guianské.

Rod Aequidens neni monofyleticky a zahrnuje tfi linie. Prvni linie je podobné jako
Krobia endemitni pro Guianskou oblast, ale pouze ancestraln¢, a to navic S vyhradou
vzhledem Kk nasemu neuplnému taxon samplingu (Obr. 7). Ancestralni oblast této prvni
line Aequidens je v ramci Guianské vysociny alopatricka viac¢i Krobii, ktera se nachazi
v Atlantskych povodich této vysociny (Obr. 5-7), kdezto Aequidens v povodi Orinoka a
Rio Negra (Obr. 7). Tato prvni linie s velkou pravdépodobnosti zahrnuje vSechny nebo

vétSinu chybéjicich druhii. Tato linie zahrnuje druhy vyskytujici se striktné v Cistych ¢i
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cernych vodach a zoblasti Guianské vysociny kolonizovala celé povodi Orinoka a

Amazonky.

Druha linie rodu Aequidens zahrnuje typovy a extrémné Siroce rozsifeny druh A.
tetramerus, ktery se vyskytuje v celém spojeném povodi Orinoka a Amazonky (velka
Amazonie). Aequidens tetramerus je jediny druh v ramci rodu, ktery se vyskytuje ve vSech
typech vod (Obr. 7). Podle molekularnich vysledkd naseho kladogramu, se v pfipadé A.
tetramerus nejedna o jeden druh, ale snejvétsi pravdépodobnosti o druhovy komplex
molekuldrn¢ znacné diferencovanych druhi. Druha linie také zahrnuje jeden dalsi
potencialné novy druh z feky Jaru, vyskytujici se v Cisté vod¢. Velky areal A. tetramerus je
zcela ocividné disledkem adaptace tohoto druhu na vSechny existujici typy vod

v Amazonii.

Tteti linie rodu Aequidens zahrnuje pouze jeden druh (A. patricki) s unikatnim
arealem v ramci rodu Aequidens v malé oblasti zapadni Amazonie v podhiii And. Tento
druh se vyskytuje pouze v sezoné ¢istych vodach a v ¢ernych vodach (Obr. 7). Aequidens

patricki je sesterskym druhem rodu Cichlasoma (Obr. 5).
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Obr. 7: Fylogeneze a biogeografie rodu Aequidens. Rod Aequidens neni
monofyleticky a spada do dvou riznych fazi taxon cyklu. Cast rodu (prvni a teti skupina)
se taktéz jako Krobia nachazi ve fazi kontrakce, rozpadu na malé arealy a zije striktné
v Cistych vodach. Druha ¢ast rodu (. j. Aequidens tetramerus) je ve fazi expanze a obyva
vSechny typy vod (II. - III. Faze). Aequidens patricki (sesterska linie rodu Cichlasoma) je
pravdépodobné spolu s A. sp. jaru prvnimi znamkami kontrakce po expanzi linie A.

tetramerus. Aequidens tetramerus vdéci svému velkému aredlu za to, Ze je velmi hojnym

druhem bez habitatovych néarokd, Zijici ve vSech typech amazonskym vod.

Rod Cichlasoma se lisi od obou zminénych rodid svou témei kompletni (C.
araguaiense) striktni vazbou na kalné vody (Obr. 8). Oproti obéma predeslym rodim je
také napadnd mnohem vétSim aredlem, ktery se neomezuje pouze na velkou Amazonii
(Amazonie + Orinoko), ale zahrnuje také povodi La Platy a n¢ktera povodi vychodu Jizni
Ameriky (Obr. 8). Cichlasoma ma také mnohem vétsi arealy jednotlivych druhti oproti
rodim Krobia a Aequidens s vyjimkou A. tetramerus (Obr. 5-8), ktery se jako jediny dalsi

druh také vyskytuje v kalnych vodach.
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Velikost druhovych areédla tedy u této skupiny cichlid koreluje s typem obyvaného
prostiedi (typem vod). Typy Amazonskych vod a habitat, které je podminuji, jsou
napadn¢ obdobné typiim habitatd, které dominantné figuruji v teorii taxon cykla. Disperze,
Siteni a kolonizace jsou v radmci ostrovniho kontextu teorie taxon cykld asociovany
S pobfeznimi, disturbovanymi ranné sukcesnimi habitaty. Tyto habitaty jsou v Amazonii
reprezentovany piibfezni vegetaci velkych kalnych fek a druhy amazonskych cichlid
zijicich v tomto prostfedi maji velké arealy. Naopak vrcholné faze ostrovnich taxon cykla
jsou reprezentovany redukcemi arealti a jsou spojeny s vazbou druhl na primarni a horské
pralesy. Stejné tak je tomu u amazonskych cichlid, kde druhy v ¢istych vodach maji malé

arealy a jsou vazany na klimaxové ekosystémy pralesii terra firme (nezaplavované

pralesy).
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water
Amazon —— All water types
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Obr. 8: Fylogeneze a biogeografie rodu Cichlasoma. Cichlasoma je za vrcholnou fazi
expanze v ramci taxon cyklu, jez mu diky adaptaci na lépe propojené kalné typy vod
umoznila kolonizovat celou tropickou Jizni Ameriku. Cichlasoma se rozsifovala od
hlavniho toku Amazonky, kde vznikla (pravdépodobné ze spole¢ného piedka s ekologicky
a morfologicky podobnym, piibuznym a sympatrickym A. tetramerus), postupné do vsech

Casti tropické Jizni Ameriky Atlantského umofii. Arealy druhd rodu Cichlasoma jsou
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vyrazné vEtsi nez arealy druht u rodt Krobia a Aequidens (s vyjimkou A. tetramerus), jez

jsou striktné vazany na ¢isté (¢i ¢erné) vody (Obr. 6-7).

Uvedené ekologické a biogeografické charakteristiky jednotlivych roda a potazmo
druhti nas tedy vedou k domnénce, Ze tato skupina cichlasomatinnich cichlid prochéazela ve
sv¢ historii taxon cykly.

Rod Krobia je bazalni starobyly rod, ktery je, jak se zda, na ustupu, tedy podle
taxon cyklu I1I. - 1V. faze a je endemitnim pro danou oblast.

Rod Aequidens neni monofyleticky a spad4 do dvou riiznych fazi taxon cyklu. Cast
rodu (prvni a teti skupina), se taktéz jako Krobia nachazi ve fazi kontrakce, rozpadu na
malé arealy. Druha cast rodu (t. j. Aequidens tetramerus) je ve fazi expanze (Il. - I1I. faze)
a obyva vSechny typy vod. Aequidens patricki (sesterskd linie rodu Cichlasoma) je
pravdépodobné, spolu s A. sp. Jaru, prvnimi znamkami kontrakce po expanzi linie A.
tetramerus.

Tteti rod, Cichlasoma, je za vrcholnou fazi expanze, jeZ mu diky adaptaci na lépe
propojené kalné typy vod umoznila kolonizovat celou tropickou Jizni Ameriku.
Cichlasoma se rozsifovala od hlavniho toku Amazonky, kde vznikla (pravdépodobné ze
spole¢ného piedka s ekologicky a morfologicky podobnym a ptibuznym A. tetramerus),
postupné do vSech Casti tropické Jizni Ameriky Atlantského imofi.

Domnivame se tedy, Ze v jihoamerické oblasti je spoustéem taxon cyklu

schopnost opakované adaptace ryb na zivot v riznych typech vod (Obr. 9).
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7 Elevation zones
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Obr. 9: Pohled na prostorovou distribuci hlavnich typt vod v Jizni Americe (vlevo) ve
srovnani se shrnutim taxon cyklu u jihoamerickych cichlid tii studovanych roda (vpravo).
PInymi Sipkami je naznacena expanze rodi Aequidens a Krobia nejdiive z Guianské
vysociny v €istych vodach do vychodni Amazonie (a Orinoka u Aequidens), posléze se
vznikem A. tetramerus, ptes kalné vody do celé velké Amazonie (Amazonie + Orinoko).
Pferusované Sipky ukazuji naslednou expanzi rodu Cichlasoma ptes kalné vody do celé

tropické Jizni Ameriky atlantského imofi.
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4 Shrnuti

Taxon cykly maji 4 faze. Faze I. a Il. jsou fazemi expanze, kde se druhy Sifi,
zabiraji velké izemi, nejsou piili§ specializované, obsazuji okrajova stanoviste, coz jsou v
nasem piipad¢ kalné vody. Ve III. fazi se druhy diferencuji a specializuji na své tizemi, pfi
tom muze dochazet k fragmentacim Gizemi a pfesunu druhit do vnitinich stanovist, coz je
v naSem piipadé pfedstavovano Cistymi a ¢ernymi vodami. Faze IV. je fazi, kdy druhy
zacinaji ustupovat, jsou endemické a postupné vymiraji, v této fazi je mozny novy nastup
expanze a tim i celého nového taxon cyklu. Bazalni rod Krobia je nyni ve IV. stupni taxon
cyklu, obyva pouze Cisté vody, je endemitnim a prosSel diferenciaci a specializaci. U rodu
Aequidens mtzeme soucasné pozorovat nékolik stupnu, a) je ve fazi expanze (I. — Il.
stupenl) a obyva vSechny typy vod a zabira pomérné velkou ¢ast uzemi, b) jeho uzemi se
postupné fragmentovalo na mensi arealy a lze ocekavat jeho ustup, tedy kontrakci danou
nahodnym vymiranim pfedevs§im druhd/populaci s témi nejmensimi arealy (IIl. — IV.
stupenl), tato faze probiha také v Ccistych vodéach. Kolonizace kalnych vod byla
pravdépodobné spoustéem zafatku nového taxon cyklu. Rod Cichlasoma je ve fazi
expanze (I. — II. stupen), vyvinul se pravé z rodu Aequidens, ktery se naudil zit i v kalnych
vodach. Toto roz$ifeni bylo mozné diky dobré konektivité kalnych vod a Castym zaplavam
a ryby se tak mohly snadno §ifit i do mist, kde dfive neZzily. Tuto f4zi mizeme pfirovnat k
zaplavovanym oblastem u ostrovnich populaci, kdy kolonizujici jsou druhy zvyklé na ¢asté

pobtezni zaplavy.
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5 Zavér

Podle mapovani tii rodt jihoamerickych cichlid (Krobia, Aequidens a Cichlasoma) se
domnivam, ze je taxon cyklus pfitomny i na jihoamerickém kontinentu. Na téchto tfech
rodech Ize velmi dobie rozpoznat jednotlivé faze taxon cyklu, které jsou dokonce lépe
rozpoznatelné nez u jinych studii na ostrovnich populacich. Diky pfizpiisobeni se casti
rodu Aequidens na zivot v kalnych vodach se z n¢j mohl vyvinout rod Cichlasoma, ktery je
uz na zivot v kalnych vodach plné¢ adaptovany (faze expanze). Toto je zlomovy bod
(ptechod do kalnych vod) a je jasnym dikazem zacinajiciho nového taxon cyklu. U
jihoamerickych cichlid se tedy zda byt kliCovym spoustééem taxon cykld periodicka
adaptace a ztrata adaptace na rizné typy vod, stejné jako je tomu u jediné publikované
studie kontinentdlnich taxon cyklii, taktéz na sladkovodnich rybach (Hoagstrom et al.,

2014).

Taxon cyklus amazonskych cichlid rodu Krobia, Aequidens a Cichlasoma, je podle
molekularniho datovani z praci Musilova et al. (2009, 2015) velmi dlouhodobou
zalezitosti, souvisejici stejné jako v praci Hoagstrom et al. (2014) s dlouhodobymi
zménami konfigurace fi¢ni sité, predevSim evoluce ficniho toku Amazonky a jejich
kalnych vod. Expanzni faze v ramci Aequidens-Cichlasoma (A. tetramerus-Cichlasoma)
v Amazonii podle Musilové et al. (2009, 2015 Appendix S1) zacala pted 15-20 miliony let,
tj. znacné pfed tim, nez doSlo k pfesmérovani toku Amazonky soucasnym vychodnim
smérem pied asi 8-10 miliony let, ale v dobé hlavniho zdvihu And a tedy i prvniho velké
imputu kalnych vod do Amazonie, v disledku zvysené eroze rostoucich And. Expanzni
faze v rodu Cichlasoma mimo velkou Amazonii (tj. Do povodi La Plata) nastala podle
téchto praci pifed 7-10 miliony let a velmi dobfe tak odpovida hlavnimu obdobi

restrukturalizace Amazonské, Orinocké a La Platské fi¢ni soustavy.
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