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Anotace:
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1. UVOD

1.1. Stredoamericka sladkovodni ichtyofauna

Stfedni Amerika je tropickou oblasti leZici ve své severni €asti na severoamerické tektonické
desce a ve své jizni Casti na karibské tektonické desce. Stredni Amerika patii do neotropické
zoogeografické oblasti, a tak i vétSina jeji sladkovodni ichtyofauny ma plvod v Jizni Americe.
Slozity geomorfologicky vyvoj Stfedni Ameriky md za ndsledek velmi odlisSné slozeni
sladkovodni rybi fauny oproti Jizni Americe. V Jizni Americe dominuji ichtyofauné rady a
Celedi ryb ze skupiny Ostariophysi (hlavné Characiformes — trnobfisi a Siluriformes — sumci),
jez jsou na druhém misté nasledovany celedi cichlid (vrubozubcovitych — Cichlidae). Ve
Stfedni Americe naopak zcela dominuiji jiz zminéné cichlidy a ddle Zivorodkoviti (Poeciliidae)
a dalsi celedi radu halancikovcl (Cyprinodontiformes). Trnobfisi a sumci jsou zastoupeni jen
okrajové, s nejvétsi diverzitou v Panamé a Kostarice. Pravdépodobnym vysvétlenim této
odlisSnosti faun je stupen tolerance k salinité vody podle konceptu Myerse (Myers, 1949;
1966) a Bussinga (1976; 1985). Tito autofi déli sladkovodni ryby na tfi podskupiny pravé na
zakladé tolerance ksalinité. Concheiro Pérez a kol. (2007) a Ri¢an a kol. (2011)
demonstrovali, Ze odlisSny charakter sloZeni stfedoamerické ichtyofauny je opravdu do
znacné miry zplsoben touto odliSnosti mezi cichlidami a halancikovci na jedné strané
(sekundarné sladkovodni ryby s vyssi toleranci k salinité) a skupinou Ostariophysi na strané
druhé (primarné sladkovodni ryby bez tolerance k salinité). Poeciliidae a Cichlidae tvofi vice
jak 75 % znamych sladkovodnich druhd v oblasti mezi Kolumbii a Mexikem (Miller, 1966;
Miller a kol., 2005), a to predevsim v povodich karibského pobrezi, kde je vyrazné vyssi
rozmanitost sladkovodnich ryb ve Stfedni Americe neZ v povodich pacifického pobrezi

(Bussing, 1985).

1.2. Vzorce rozsSireni stredoamerické ichtyofauny

Zminéné odliSnosti mezi primarné a sekundarné sladkovodnimi rybami vysvétluji napadnou
odliSnost v datovani kolonizace Stfedni Ameriky prvnimi a druhymi skupinami ryb.

Sekundarné sladkovodni ryby osidlily Stredni Ameriku dlouho pred vznikem Panamské Sije



(v dobé mezi 8-3 miliony let; ML) v rozmezi mezi 60 ML (nejstarsi datum pro halancikovce) a
16 ML (nejmladsi datum pro cichlidy) (Concheiro Pérez a kol., 2007; Hrbek a kol., 2007; Ri¢an
a kol., 2011), patrné pres brakickou vodu vytékajici do této oblasti z tehdy pfilehlé delty
paleo-Amazonky v dnesni severni Kolumbii. Datovani kolonizace Stredni Ameriky primarné
sladkovodnimi rybami je naproti tomu zcela vsouladu se vznikem Panamské Sije

(Bermingham a Martin, 1998).

Sladkovodni ryby jsou méné vagilni nez ostatni obratlovci, rostliny a dokonce i sladkovodni
bezobratli, v disledku toho maji tendenci Iépe odhalovat pfirodni bariéry a také starsi vzorce
rozsifeni. Jejich absence Ci nizka diverzita také odkazuje na oblasti, kde v minulosti dochazelo
k extinkcim (Bussing, 1985). VétsSina sladkovodni ichtyofauny se S$ifi pouze na zakladé
geomorfologickych zmén zemského povrchu ménicich geometrii fiéni systému, snizenim

hladiny more nebo propojenim ficnich systémU béhem sezdnnich zaplav.

Rozsifeni sladkovodni ichtyofauny ve Stfedni Americe je zvalné ¢asti determinovano
geomorfologickymi charakteristikami. Hlavni horské masivy a kontaktni mista mezi
tektonickymi jednotkami tak definuji naprostou vétSinu oblasti endemismu sladkovodni
ichtyofauny (Ri¢an a kol., 2011). Oblasti endemismu jsou ve Stfedni Americe nazyvany
ichtyologickymi provinciemi, jejich delimitace vychazi z klasickych faunistickych praci (Miller,
1966; Bussing, 1985; obr. 1). Tyto ichtyologické provincie byly potvrzeny a v jizni ¢asti Stredni
Ameriky zpfesnény modernimi biogeografickymi metodami (Smith a Bermingham, 2005;

Ri¢an a kol., 2011; obr. 2).



Obr. 1: Ichtyologické provincie Stfedni Ameriky vytvoiené na zdkladé celé ichtyofauny Stfedni Ameriky
(pfevzato z Rican a kol., 2011 kde vytvoreno kompilaci z Miller, 1966; Bussing, 1985; Smith a Bermingham,
2005).

Obr. 2: Ichtyologické provincie Stredni Ameriky vytvorené na zdkladé Brooksovy Parsimonni analyzy pouze
pro faunu cichlid (pfevzato z Ri¢an a kol., 2011).



1.3. Ichtyologické provincie

Ichtyologické provincie jsou oblastmi vyznamného stupné endemismu, kde autochtonni
druhy a rody tvofi vysoky podil bioty. Mnohé provincie dale maji unikatni geografické a
ekologické podminky (Miller, 1966). Endemitni druhy jsou vétSinou druhy s nizkymi
disperznimi schopnostmi a/nebo s velmi vyhranénymi ekologickymi naroky. Druhy na opacné
strané spektra jsou pak Siroce rozsifené a Casto nerespektuji hranice ichtyologickych

provincii (Miller, 1966; Greenwood, 1983).

Ve Stfedni Americe je dnes rozliSovano dvanact ichtyologickych provincii (viz. obr. 1).
VSechny provincie zasahuji pouze do jednoho ze dvou Umofi a jsou rozdéleny v podstaté
neprerusenym rozvodim tvoricim podélnou osu Stredni Ameriky. Tento fenomén dominantni
podélné bariéry hor oddélujici povodi Karibského more a Tichého ocednu vedl mnoho autort
k formulacim prvnich biogeografickych hypotéz o raném formovani ichtyologickych provincii
(nap¥. Miller, 1966; Bussing, 1976; 1985). Ri¢an a kol. (2011) ukazali, Ze vliv této bariéry mél
vyznamny vliv, ale jesté vyznamnéjSim se jevi vlastni tektonickd minulost Stfedni Ameriky,
ktera alespon v pfipadé cichlid oddéluje dvé nejvétsi monofyletické fauny Stfedni Ameriky,
znich kazda je v podstaté endemitni pro jednu ze dvou tektonickych desek. Linie
herichthyini je témér endemitni pro karibskou cast severoamerické desky — provincie
Usumacinta plus Tamesi-Panuco plus Bravo (posledni dvé jsou fylogeneticky podskupinou
provincie Usumacinta v pfipadé cichlid), zatimco linie amphilophini zahrnuje celou Stredni
Ameriku patfici ke karibské desce plus pacifickou ¢ast severoamerické desky. Prvni z faun ma

nejvétsi diverzitu v provincii Usumacinta, zatimco druha fauna v provincii San Juan.

Pobrezni regiony na nékolika mistech Stfedni Ameriky vykazuji charakter pfechodu mezi
jednotlivymi provinciemi (Miller a kol., 2005; Smith a Bermingham, 2005; Ri¢an a kol., 2011).
Nejvyznamnéjsimi prechody jsou karibské pobfezi Hondurasu mezi provinciemi Usumacinta
a San Juan a ¢ast pacifického pobrezi Mexika mezi provinciemi Balsas a Chiapas-Nicaragua

(srovnej obr. 1 a 2).



1.4. Provincie Usumacinta

Miller (1966) nazval sever Stfedni Ameriky jako 'vyrazné centrum evoluce' sladkovodnich
ryb, protoze se zde vyskytuje mnoho endemitnich rodd a druh(. Tato oblast md své centrum
v provincii Usumacinta a je zvlasté bohatd na Zivorodkovité - Poeciliidae (> 34 druhl) a
cichlidy (> 44 druh() (Miller, 1966; Bussing, 1976) a celkem zahrnuje nejméné 130 druh(
sladkovodnich ryb v 34 rodech a 10 Celedich (Bussing, 1976). Po pric¢teni perifernich ryb, tj.
pavodné motskych skupin, jejichz druhy permanentné obyvaji sladké vody, pfesahuje pocet

druh hodnotu 200 (Miller a kol., 2005).

Ichtyologickd provincie Usumacinta je nejvétsi, jak na pocet druht, tak na jejich diverzitu.
Zahrnuje nejvétsi tropické stfedoamerické fricni systémy na karibské strané (feky
Papaloapan, Coatzacoalcos, Grijalva-Usumacinta) a poloostrov Yucatdn. Jeji nejjiznéjsi
hranice leZi podle Bussinga (1985) mezi fekami Coco a Prinzapolka v Nikaragui, kdeZzto podle
Ri¢ana a kol. (2011) koné&i povodim Motagua na hranici mezi Guatemalou a Hondurasem.
Karibské pobrezi Hondurasu je podle obou autor(l prechodnou faunistickou oblasti (oblast Il
vobr. 2). Zhlediska mexické ichtyofauny je provincie Usumacinta nejméné prozkoumanou
oblasti (Rodiles Hernandez a kol., 1999). Jako biogeografickd provincie byla Usumacinta

navrzena také malakology (Miller a kol., 2005).

V provincii Usumacinta existuje vice nez 200 popsanych druht sladkovodnich ryb, 108 z nich
(29 rodli, 9 Cceledi) jsou sekunddrni a primarni sladkovodni ryby. Poeciliidae,
Cyprinodontidae, a Cichlidae plus periferni ryby dominuji. Nékolik rod( cichlid je pro tuto
Celedi Poeciliidae v deviti rodech, se vSemi liniemi Poeciliinae. Gambusia sexradiata, G.
yucatana, Heterandria bimaculata, Xiphophorus hellerii a X. maculatus jsou pro provincii
charakteristické a jsou rozsifeny po celém jejim Uzemi. Osmnact druhl morského plvodu se
stalo trvalymi sladkovodnimi obyvateli této provincie: Dorosoma anale, Potamarius nelsoni,
Hyporhamphus mexicanus, razné Atherinella, Diapterus mexicanus a Ogilbia pearsei. Miller a
kol. (2005) déli provincii Usumacinta do Ctyf oblasti charakterizovanych c¢astecné
endemitnimi faunami: oblast Grijalva-Usumacinta, Papaloapdn-Coatzacoalcos, Yucatan a

¢tvrta oblast, nezasahujici do Mexika, je Polochic-Motagua (obr. 3).
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Obr. 3: Rozdéleni provincie Usumacinta podle Millera a kol. (2005); zelend = oblast Papaloapdn-
Coatzacoalcos, svétle modrd = Grijalva-Usumacinta, modrd = Yucatdn, cervend = Polochic-Motagua.

1.4.1. Oblast Grijalva-Usumacinta

Oblast Grijalva-Usumacinta je nejvétsi a nediverzifikovanéjsi (Miller a kol., 2005) v ramci
ichtyologické provincie Usumacinta. Zahrnuje povodi Rio Usumacinta a jeji nejvétsi pfitok Rio
Grijalva. Na hornim toku se vléva do systému mnoho pfitokl, avsak jakmile vystoupi z hor
(Guatemaly a Chiapasu) do niZiny (Tabasca), dva hlavni proudy se spoji dohromady a vytvari

velky sloZity systém kanal(i, meandr( a Urodnych mokradt (Miller, 1976).

Z této oblasti je znamo pfiblizné 115 druh sladkovodnich ryb fazenych k 31 celedim a 41
rodim (Miller, 1985; Miller a kol., 2005). Jak je typické pro Stfedni Ameriku, primarni
sladkovodni ryby tvori maly podil z celkové diverzity (cca 10 %). Vice jak polovina fauny jsou
sekundarni sladkovodni ryby (cca 54 %) a zbytek je tvoren perifernimi druhy a morskymi
druhy (5 % z nich se vyskytuje pouze v této oblasti). Vysokda mira endemismu ukazuje na
dlouhou izolaci této oblasti ve Stredni Americe (Miller, 1976). Priblizné 36 % druhl je
endemickych, vétSinou jde o sekundarni Celedi Poecilidae a Cichlidae, které citaji necelou

polovinu fauny. Mezi sekundarni druhy endemické v této oblasti patfi mezi Poecilidae



Heterophallus milleri (endemit Grijalvy), Poecilia petenensis a Xenodexia ctenolepis a mezi
Cichlidami napt. Theraps irregularis, T. nourissati, T. lentiginosus, T. coeruleus, T.
intermedius, T. heterospilus, Thorichtys pasionis, Thorichtys socolofi, Paraneetroplus
gibbiceps, P. argenteus, P. bifasciatus (Miller, 1976; 1986; Miller a kol., 2005; taxonomie
podle vysledk(i této prace). Mezi endemické primarni druhy patfi Astyanax armandoi
(Lozano-Vilano a Contreras-Balderas, 1990), Brycon guatemalensis (Miller, 1986) a
hypogenni Rhamdia macuspanensis (Weber a Wikens, 1998). Druhy rodu Profundulus jsou
hojné v nadmofské vysce 1200-2500 m a jsou jedinymi puvodnimi rybami nad 1500 m

(Miller, 1955).

Pouze osm druhl (9 % z celkového poctu) je nearktického plvodu (napf. Atractosteus
tropicus, Ictiobus bubalus, Ictalurus furcatus), okolo 70 % jich pochazi z neotropl a zbylych

21 % je morského plvodu (Miller, 1986).

1.4.2. Oblast Papaloapan-Coatzacoalcos

Tato oblast je druhou nejbohatsi a nejdiverzifikovanéjsi oblasti provincie Usumacinta s
endemity Citajicimi tfetinu primarni a sekundarni ichtyofauny. Oblast zahrnuje Rio
Papaloapan protékajici stfednim Veracruzem a Rio Coatzacoalcos odvodnujici severni svahy

uzZiny Tehuantepec. Tato oblast definuje severni a zapadni hranici provincie Usumacinta.

Papaloapan-Coatzacoalcos sdili mnoho druhi s oblasti Grijalva-Usumacinta (Miller, 1976;
1986). Papaloapdn je méné diverzifikovanym povodim, aviak ma vétsi podil endemitd: 21 %
na rozdil od 13 % u feky Coatzacoalcos (Miller, 1986). Ctyii druhy rodu Atherinella (A.
ammophila, A. callida, A. lisa a A. marvelae) jsou endemité Papoloapanu, stejné tak jako
nearkticky cyprinid Hybopsis moralesi. Pouze jeden druh plvodem ze severu, Ictiobus
bubalus, se vyskytuje jak v fece Papaloapan, tak v Coatzacoalcos (Miller, 1976). Napfriklad
Poeciliopsis gracilis, Rivulus robustus, Thorichtys maculipinnis a Paraneetroplus fenestratus
jsou endemické druhy této oblasti, které sdili obé reky, stejné jako vikariantni druhy

Atherinella salleri, Cathorops aguadulce a Stronglura hubbsi (Miller, 1976; 1986).

Rod Priapella ma v této oblasti 3 druhy: Priapella bonita (pravdépodobné vyhynuly) a P.

olmace jsou omezeny jen na reku Papaloapan a P. intermedia se vyskytuje na hornim toku



Coatzacoalcos (Miller, 1976). Rod Xiphophorus ma v této oblasti dva druhy: X. milleri v
Papaloapanu a X. clementzie v tece Coatcoalcos. Heterophallus rachovii, Paraneetroplus
bulleri a Thorichtys callolepis jsou endemité horniho toku reky Coatzacoalcos (Miller, 1976).
Rod Rhambdia ma dva slepé endemické druhy v povodi Papaloapan, R. reddelli a R.
zongolicensis, které jsou pravdépodobné odvozené od predka druhu R. laticauda (Miller,

1982).

Vramci povodi Papaloapan se nachazi jezero Catemaco, které ma vysoce endemickou
ichtyofaunu zahrnujici druhy Bramocharax caballeroi, Poecilia catemaconis, Poeciliopsis
catemaco a pravdépodobné také nepopsané druhy cichlid, a vrodech Dorosoma,
Heterandria, Rhamdia a Xiphophorus (Miller a Conner, 1997). Catemato je kraterové jezero,
které existuje nejméné od doby plio-pleistocénu, pouze s jednim odtokem izolovanym 45 m

vysokym vodopadem Salto de Eyipantla (West, 1964).

1.4.3. Oblast Yucatan

Tato oblast zahrnuje vodni systém Yucatanského poloostrova (Miller, 1986). Tato oblast se
rozklada na severni poloviné geologicky definovaného poloostrova, ktery zasahuje jizné do
severniho Peténu v Guatemale a do Belize a zapadné aZ k Laguna de Términos v Mexiku.
Poloostrov je vapencovou mofrskou ploSinou usazenou v mélkém mofi béhem kenozoika.
V miocénu byla vétSina severni a vychodni ¢asti Yucatanu pod vodou, takZe soucasného
stavu poloostrov dosahoval pouze na konci pliocénu (Lépez Ramos, 1975), ale eustaticka
hladina oceadnu se v pribéhu glacialu a interglacidlu ménila a kolisala o 30-100 m (Back,
1985). Tato série transgresi a regresi vysvétluje vznik cenotl neboli krasovych propadlin, tak

charakteristickych pro Yucatan.

Nedostatek povrchové vody a geologické mladi poloostrova vedlo k celkové ochuzené
ichtyofauné, ktera jen lehce presahuje sto druht v 51 rodech a 30 celedich. Nej¢astéjsi jsou
sekundarni, a brakické neboli periferni ryby (Miller, 1991). Ctyficet ¢tyFi procent je tvofeno
neotropickymi a 44 % morskymi derivaty, jedinymi primarnimi rody jsou Astyanax,
Hypobrycon, Rhamdia. Ogilbia pearsei je endemickym druhem v jeskynich okolo Tulumu a

v severozdpadnim Yucatanu svelmi podobnym rozSitenim jako jind hypogenni ryba na



Yucatdnu, Ophisternon infernale, ktera patfi mezi sekundarni ¢eled’ Synbranchidae. Jedinym

zastupcem z nearktidy je Ictalurus furcatus v Rio Hondo (Schmitter Soto, 1998).

Wilkens (1982) zaznamenal, Ze Zadné ryby (kromé Rhamdia guatemalensis) nejsou rozsifeny
dale do vnitrozemi, nez se nachazi historické pliocenni pobrezi, coz naznacuje, Ze maximalni
stari jejich vyskytu na poloostrové je pleistocenni. Na druhou stranu existuji paleoklimatické
dlikazy (Hodell a kol., 1995; Whitmore a kol., 1996), které naznacuji, Ze vétsina vodnich téles
na poloostrové vyschla béhem holocénu, tudiz ichtyogeograficka historie tohoto regionu

musi byt velmi recentni.

1.4.4. Oblast Polochic-Motagua

Posledni oblast provincie Usumacinta, Polochic-Motagua, leZi na uzemi Guatemaly a Belize.
Ichtyofauna Belize je prozkoumana dobre (Greenfield a Thomerson, 1997) ale v pripadé
Guatemaly tomu tak neni. Fauna severozapadni Guatemaly patfi do oblasti Grijalva-
Usumacinta, zatimco jihovychodni ¢ast tvofi samostatnou oblast Polochic-Motagua. Tato
fauna je chudsi nez Grijalva-Usumacinta i neZ Papaloapan-Coatzacoalcos, mezi cichlidami u
ni najdeme jen nékolik endemitl (Rocio spinosissima, Theraps bocourti, Theraps
microphthalmus, Theraps godmanni, Thorichthys aureus). Dale na vychod pak pokracuje
autofi poukazuji na jeji prechodny charakter. Pouze jeden druh cichlid je endemitem této

pfechodné oblasti (‘Heros” wesseli, dfive fazeny do nepfibuzného rodu Theraps).

Oblasti Polochic-Motagua prochazi tektonické rozhrani mezi severoamerickou a karibskou

deskou.

1.5. Celed" Cichlidae

Cichlidy jsou etologicky vyspélou plvodem sekundarné sladkovodni ¢eledi ,perciformnich”
ryb zahrnujici vice nez 1500 druhl (mnoho druhl je popisovano kazdy rok a odhadovany
pocet je zavisly predevsim na tom, které taxonomické pojeti diverzity je pouZzito pro situaci

ve vychodoafrickych jezerech), které obyvaiji Jizni a Stredni Ameriku (550+ druh(), Kubu a



Hispaniolu (3 druhy), Afriku (>1000 druh(), jizni Indii (3 druhy), Madagaskar (>18 druh),
Arabii a pfilehlé oblasti (Syrie, Izrael, iran; 5 druh() (obr. 4) (Berra, 2001). Protoze nékolik
druh( toleruje brakickou aZz zcela morskou vodu, a protoZze nepfili§ jasné fylogenetické
vztahy Celedi ukazuji na pivod mezi morskymi skupinami ryb, je tato celed razena do skupiny
sekundarné sladkovodnich ryb. Tolerance ke slané vodé musi byt proto brana v uvahu pfi
zoogeografickych studiich (Coates, 1997; Ri¢an a kol., 2011). Nejstarsi fosilni zdznam sahd do
eocénu (Murray, 2000; 2001; Malabarba a kol., 2009; 2010; Perez a kol., 2010), avsak
skupina je pravdépodobné starsi, protoZe zadny ze zaznamenanych fosilnich druhd neni
v nicem primitivni a rozsiteni skupiny navic ukazuje pivodné Gondwanské rozsireni, které je
caste¢né podporované i molekularnimi hodinami (Sparks, 2004; Sparks a Smith, 2005;
Genner a kol., 2007). Tvar téla cichlid je velmi variabilni, délka dospélce je v rozmezi od 75 —
500 mm SL. Obyvaji rizné sladkovodni habitaty s pdr zastupci v brakickych ¢i mofrskych

vodach.

Cichlidae

Obr. 4: Celosvétova distribuce cichlid (Berra, 2001).



Na rozdil od vétsSiny oblasti Jizni Ameriky, ve Stfedni Americe jsou cichlidy dominantnim
faunistickym prvkem mezi sladkovodnimi rybami (Zivorodkoviti jsou az na druhém misté)
(Miller a kol., 2005). VSechny druhy stfedoamerickych cichlid (vyjimku tvofi pouze dva druhy
vyskytujici se v Panameé a Kostarice) patii mezi skupinu Heroini (Kullander, 1998; 2003).
Ackoli je Stfredni Amerika mnohem mensi nez Jizni, Heroini zde zahrnuji vice nez 100 druh

z celkovych ca 145 druh( (Miller a kol. 2005).

Heroini, zahrnujici vice nez 100 druhd, jsou druhou nejvétsi a vysoce diverzifikovanou
skupinou neotropickych cichlid (Kullander, 2003). Ve Stfedni Americe tato skupina tvori 25 %
veskeré diverzity sladkovodni ichtyofauny (Bussing, 1985). Heroini jsou jednou z mala skupin,
ktera se z Jizni Ameriky rozsitila do Severni Ameriky (po Rio Grande na hranici Mexiko-USA) a
soucasné je to jedina skupina cichlid, ktera osidlila Velké Antily. Tato skupina cichlid vykazuje
velkou diverzifikaci v morfologii, ekologii a etologii (napr. nékolik pripadl rheofilnich druhd,
opakované adaptace zubl k rostlinné potravé, opakované modifikace pro extrémni
piscivorii) (Miller a kol., 2005; Bussing, 1985) a také predstavuje modelovy systém pro studii

biogeografie (Concheiro Pérez a kol., 2007; Ri¢an a kol., 2011).

Skupina heroinini je rozdélovana do Sesti hlavnich linii — australoheroini, nandopsini,
amphilophini, herichthyini, astatheroini a caquetaini, pficemz diverzita ve Stfedni Americe je
tvorena liniemi herichthyini, amphilophini, astatheroini, z ¢ehoZz prvé dvé jsou druhové

nejbohatsi (Ri¢an a kol., 2008).
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2. CiL PRACE

Prace navazuje na studii Ri¢an a kol. (2011), ve které bylo prokdzano, Ze evoluce cichlid ve
Stredni Americe je na velké Skale (na Urovni ichtyologickych provincii) prevazné vikariantni.
Tato studie taktéZ demonstrovala skutecnost, Ze existuji dvé velkd a druhové bohatd
monofyletickd spolecenstva, ktera jsou endemitni pro dvé hlavni centra evoluce cichlid ve
Stfedni Americe. Cilem predkladané prace tedy je zjistit, jak doslo ke vzniku diverzity v téchto
centrech evoluce. Vtéto studii byla vybrana fauna provincie Usumacinta, ktera je
dominovdana linii herichthyini, a ktera je nejdiverzifikovanéjsi faunou cichlid ve Stfedni
Americe. Fauna povodi Grijalva-Usumacinta nachazejici se v centru provincie Usumacinta ma

zaroven nejbohatsi syntopickou Uzce pribuznou faunu cichlid v Neotropické oblasti.

Specifické hypotézy jsou nasledovné:

1) Evoluce diverzity cichlid v provincii Usumacinta byla prevainé vikariantni, s naslednymi

disperzemi, do dnes nejdiverzifikovanéjsiho povodi Grijalva-Usumacinta
nebo

2) Diverzita cichlid v provincii Usumacinta ma konkrétni centrum evoluce v povodi Grijalva-
Usumacinta, ve kterém diverzita vznikala v sympatrickém kontextu, a ze kterého se ¢astecné

rozsifila do celé ichtyologické provincie.
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3. METODIKA

3.1 Terénni shéry

Sbér vzork(l byl proveden v letech 2005 — 2010 béhem vyzkumnych cest Skolitele a jeho
spolupracovnikl. Bylo proloveno celkem 46 lokalit na Uzemi celé ichtyologické provincie
Usumacinta (tab. 1; obr. 5). Vzorky byly ziskdny odchytem do tenat ¢i pomoci vrhacich siti.

Tkan urcena k izolaci DNA byla odebrana z ploutvi a fixovana v 99% etanolu.

Tab. 1: Seznam lokalit, ze kterych pochdzi analyzovany materidl (nezvyraznéné lokality byly proloveny
Skolitelem, sekvence ze zvyraznénych lokalit byly prevzaty z databdze GenBank a pochazi z praci Concheiro
Perez a kol., 2007 o [GpeziFernandezialkeli2040; u nékterych z téchto lokalit se nepodafilo dohledat presné

GPS souradnice ani nadmorskou vysku)

Lokalita Reka (povodi) GPS soufadnice N. V. (m)
11 Rio Honduras (upper Rio Grijalva) N15 41 27.7 W92 18 30.4 615
11 Rio Comalatén (upper Rio Grijalva)
12A Rio Almandro (Rio Grijalva) N17 10 31.4 W92 41 09.0 255
12B Rio Teapa (Rio Grijalva) N17 29 57.5 W92 59 34.1 63
12C Rio Teapa (Rio Grijalva) N17 32 24.2 W92 57 45.8 47
12D Rio Pichucalco (Rio Blanco), Rio Grijalva (Rio Grijalva) N17 31 33.3 W93 05 18.7 26
12E Rio Pichucalco (Rio Blanco), Rio Grijalva (Rio Grijalva) N17 25 27.6 W93 06 10.4 108
12F Rio Grijalva (Rio Grijalva) N17 36 21.6 W93 13 49.1 67
12G Rio Magdalena (Rio Grijalva) N173317.4 W93 17 41.2 57
12H Rio Grijalva (Rio Grijalva) N17 27 47.9 W93 21 08.8 170
121 Rio Grijalva (Rio Grijalva) N17 20 30.8 W93 35 07.2 142
12) Lago de Ilusiones, llahermosa (Rio Grijalva) N18 01 03.3 W92 56 23.5 7
13A Rio Mizol-Ha (Rio Tulija) N17 23 05.1 W91 59 01.2 277
138 Rio Mizol-Ha (Rio Tulija) N17 23 31.0 W91 59 58.6 233
13C Rio Mizol-Ha (Rio Tulija) N17 22 24.7 W92 03 15.3 88
13D Rio Tulija (Rio Tulija) N17 3147.2 W92 18 22.9 26
14A Rio Santo Domingo (Rio Lacantun) N16 09 35.8 W91 21 54.2 339
14B Rio Lacantun (Rio Lacantun) N16 04 46.1 W91 01 10.8 168
14C Rio Lacantun (Rio Lacantun) N16 04 57.9 W90 52 31.3 161
14D Tres lagunas (cenotes without apparent drainage) N16 50 35.1 W91 08 45.3 367
14E Rio Ixcan (Rio Lacantun) N16 04 38.0 W91 05 41.1 190
| 14F  [RioTzendales Riolacantan) [ [ ]
15A Rio Chancala (upper Rio Usumacinta) N17 17 12.9 W91 38 02.6 117
15B Rio Chocolja (upper Rio Usumacinta) N17 16 17.4 W91 44 04.3 246
16 Rio Nututun (lower Usumacinta) N17 28 59.4 W91 58 27.6 64
17A Rio Candelaria (Rio Candelaria) N18 03 48.4 W90 48 22.8 29
17B Rio Candelaria (El tigre) ruins, (Rio Candelaria) N18 08 00.6 W90 50 14.3 45
18 Mérida, Yucatan (Yucatdn) N20 58 12.0 W89 37 12.0 12
19 Rio Pedregal (= Rio Tonala) (Rio Pedregal) N17 32 07.4 W93 39 19.5 36
21 Panfilo,(Rio Coatzacoalcos)
21 Mizapan,(Rio Coatzacoalcos)
21 Rio de La Gloria,(Rio Coatzacoalcos)
21 Rio de las Garzas,(Rio Coatzacoalcos)
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21A Rio Coatzacoalcos (Rio Coatzalcoalcos) N16 46 04.0 W95 01 18.5 158
21B Rio Escuilapa (Rio Coatzacoalcos) N16 50 50.1 W94 45 38.9 184
21C Rio Escuilapa (Rio Coatzacoalcos) N16 50 35.6 W94 45 13.2 198
21D Rio Huazuntlan (Rio Coatzalcoalcos ) N18 09 07.9 W94 47 24.6 51
21E Rio Sarabia (Rio Coatzacoalcos) N17 04 38.1 W95 02 47.1

22 San Antonio (Rio Papaloapan)

22 La Palma (Rio Papaloapén)

22 Laguna Verde (Rio Papaloapan)

22 Rio El Saltillo (Rio Papaloapan)

22 Rio Dos Cafios (Rio Papaloapan)

22A Rio Atoyac (Rio Papaloapan s.l.) N18 49 40.1 W96 44 12.3 381
22B Presa Miguel Aleman (Rio Papaloapan s.l.) N18 29 47.2 W96 39 11.6 81
22C Rio Atoyac (Rio Cotaxtla) (Rio Papaloapan s.l.) N18 50 05.1 W96 24 00.9 32
22D Rio Jamapa (Rio Papaloapén s.l.) N18 56 14.4 W96 24 22.2 41
22E Rio Jamapa (Rio Papalopan s.l.) N19 02 31.4 W96 26 05.4 75
22F Rio Valle Nacional (Rio Papaloapan s.s.) N17 57 52.6 W96 10 21.1 33
22G Rio La Lana (Rio Papaloapan s.s.) N17 32 54.0 W95 34 22.4 71
22H Rio San Juan (Rio Papaloapan s.s.) N17 44 14.6 W95 08 14.5 30
22| Lago Catemaco (Rio Papaloapdn) N18 25 00.5 W95 06 06.1 335
22| Laguna de Chalchoapan (Rio Papaloapan) N18 24 53.2 W95 08 00.9 375
22| Rio Chuniapan (Rio Papaloapan)

22| Rio Sihuapan (Rio Papaloapdn) N18 26 09.6 W95 10 30.1 256
22) Rio Xoteapan (Rio Papaloapan) N18 26 50.2 W95 19 01.4 150
22K Laguna de el Mogo (Rio Papaloapan) N18 33 49.4 W95 21 37.5 160
22L Laguna de Sontecomapan, (Rio Papaloapan) N18 33 00.0 W95 01 00.0 6
23 Rio Puente Nacional (Rio Papaloapan) N19 19 26.8 W96 28 55.0 78
37 Lago Petén, Flores (Rio San Pedro) N16 56 16.3 W89 54 33.1 109
38A (Rio de La Pasidn) N16 31 52.6 W90 11 23.1

38B Rio Sebol at Finca Sebol, (Rio de la Pasidn) N15 48 19.8 W89 56 40.6

39A Rio Chixoy Negro (Rio Chixoy Negro = Rio Salinas) N16 09 24.3 W90 29 38.0 144
39B Rio Candelaria (Rio Chixoy Negro = Rio Salinas)

40A Rio Valle Hermoso (Rio Hondo) N19 10 40.8 W88 31 16.9 18
40B Cenote Azul (Rio Hondo) N18 38 48.8 W88 24 43.2 11
40C Rio Hondo (Rio Hondo) N18 19 47.8 W88 35 36.9 13
40D Rio Hondo (Rio Hondo) N17 53 39.1 W88 52 37.9 6
41 Arroyo Sal Si Puedes, (Rio Belize)

41A Rio Mopan and Oxbow, (Rio Belize) N16 44 09.1 W89 22 24.9

42A Jaguar’s Reserve (Maya mountains coast) N16 46 52.8 W88 27 36.1 66

46A laguny Semuc Champey N15 32 05.5 W89 57 27.5 280
46B Rio Dulce - Casa Perica N154042.1 W88 59 25.1 13
46B Lago de Izabal, in the lakeside village of Fronteras, Rio

46C Rio San Pedro, Rio Sarstun N15 53 53.7 W89 13 45.1

47 Rio Dofia Maria at Motagua, Rio Motagua

47 Rio El Sauce, (Amarillo)/ Santa Rita, Rio Motagua
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Obr. 5: Mapa povodi na uzemi provincie Usumacinta s vyznacenou polohou a oznacenim vsech lokalit (viz.
tab. 1).
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3.2. Molekularni metody

Pro izolaci DNA byla pouzita tkan z ploutvi o velikosti cca 2 x 2 mm. DNA byla extrahovana

pomoci komeréniho kitu Genomed JETQUICK Tissue DNA Spin Kit dle standardniho

protokolu. Ke kontrole uUspésnosti izolace byla provedena elektroforéza na 1 % TAE

agarézovém gelu.

K amplifikaci poZzadovaného uUseku DNA mitochondridlniho genu cytochromu b (cyt b) byla

pouzita polymerazova

retézova

reakce (PCR).

PCR amplifikace byly provedeny v

termocykleru PTC-150 (MJ Research) bud' vcelku, nebo oddélené ve dvou mensi, ¢astecné se

prekryvajicich Usecich. Prehled typu pouzitych primerd, sloZeni reakéni smési a reakéni

podminky je uvedeno v tab. 2.

Produkty PCR byly precistény soupravou JETQUICK PCR Purification Spin Kit (Genomed).

Sekvenacni reakce byla provedena standardnim postupem s pouZitim stejnych primerd,

sekvence byly analyzovdny na automatickém sekvendtoru ABI 3730XL Applied Biosystems

(oboji provedla firma Macrogen Ltd.).

Tab. 2: Pfehled pouZitych primeru, sloZeni reakéni smési a reakéni podminky.

Nazev primeru

Sekvence primeru

Reakéni smés (25ul)

Reakéni podminky

GLuDG.L forward

H15915 reverse

5’-TGA CTT GAA RAA CCA YCG TTG-3’
(Palumbi a kol., 1991)

5’-AAC TGC CAG TCA TCT CCG GGT TAC AAG AC-3’
(Irwin a kol., 1991)

12,5 pl Combi PPP Master
Mix (Top-Bio), 1,5 pl
kazdého primeru (10
pmol/ul)a 2,5 pl
extrahované DNA

pocatecni denaturace 2 min.
94 °C, 35 cyklG [denaturace 1
min. 94 °C, nasednuti
primeru 1 min. 50 °C,
extenze 1 min. 72 °C], finalni
extenze 8 min. 72 °C

FishCytB forward

TrucCytB reverse

5’- ACC ACC GTT GTT ATT CAA CTA CAA GAA C-3'
(Sevilla a kol., 2007)

5’- CCG ACT TCC GGA TTA CAA GACCG -3’
(Sevilla a kol., 2007)

12,5 pl Combi PPP Master
Mix (Top-Bio), 1 ul kazdého
primeru (10 pmol/ul)a 1 ul
extrahované DNA

pocatecni denaturace 5 min.
95 °C, 37 cyklG [denaturace
30s. 94 °C, nasednuti
primeru 30 s. 50 °C, extenze
50 s. 72 °C], finalni extenze
10 min. 72 °C

FishCytB forward

Cytbl-3 reverse

Cytbl-7 forward

TrucCytB reverse

5’- ACC ACC GTT GTT ATT CAA CTA CAA GAA C-3’
(Sevilla a kol., 2007)

5’- GGG GTA AAG TTG TCT GGG TCT CC -3’
(Sevilla a kol., 2007)

5’-CTAACCCGATTCTTT GCCTTC CACTTC CT-3’
(Sevilla a kol., 2007)

5’- CCG ACT TCC GGA TTA CAA GAC CG-3’
(Sevilla a kol., 2007)
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12,5 pl Combi PPP Master
Mix (Top-Bio), 1,5 pl
kazdého primeru (10
pmol/ul) a 1 ul extrahované
DNA

pocatecni denaturace 5 min.
95 °C, 37 cyklG [denaturace
30 s. 94 °C, nasednuti
primeru 30 s. 50 °C, extenze
50 s. 72 °C], finalni
extenzelO min. 72 °C



3.3. Fylogenetické analyzy

Chromatogramy byly kontrolovdny a sestavovany s pouzitim programu Biolign version

4.0.6.2 (Hall, 2005). Sekvence byly alignovany softwarem BioEdit version 6.0.5 (Hall, 2004).

Bayesovska fylogenetickd analyza (BA) byla provedena pomoci algoritmu tzv. Metropolis-
Hastingsovy metody vybéru zaloZzené na principu Monte Carlo a vychazejici z Markovovych
fetézcd (Metropolis-coupled Markov chain Monte Carlo method, MCMCMC; Altekar a kol.,
2004), kterého je vyuZito v programu MrBayes v3.1.2 (Huelsenbeck a Ronquist, 2001;
Ronquist a Huelsenbeck, 2003). Evolucni modely nejlépe vystihujici data byly vybrany na
zakladé Akaikova informacniho kritéria (AIC) a kritéria hLRT (hierarchical likelihood ratio test)
v programu Modeltest ver. 3.7 (Posada a Crandal, 1998). Jako nejvhodnéjsi model byl vybran

GTR+1+G. Pocet generaci byl 5 000 000, burn-in byl 25 %.

K vizualizaci vysledki byl pouZit program TreeView ver. 1.6.6 (Page, 1996).

3.4. Biogeografické metody
3.4.1. Parsimonni analyza endemismu (PAE)

Parsimonni analyza endemismu je jednou z biogeografickych metod, ktera se vyuziva pro
vyzkum patternd distribuce organismui (Rosen a Smith, 1988). PAE klasifikuje lokality nebo
oblasti (analogie taxonl, ve srovnani sfylogenetickou analyzou) podle sdileni druh(
(analogie znakl) pomoci parsimonniho teseni (kritérium parsimonie) a vysledkem je

hierarchicka klasifikace geografickych jednotek.

Vytvoreny dataset byl analyzovdan metodou maximalni parsimonie (Maximum Parsimony,
MP). Analyza metodou maximalni parsimonie byla provedena v programu PAUP* 4.10b
(Swofford, 2001) metodou Heuristického vyhledavani. Podpory jednotlivych uzld MP stromu
byly uréeny neparametrickym bootstrapovanim (Felsenstein, 1985) s 1000

pseudoreplikacemi.
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3.4.2. Statisticka disperzné-vikariantni analyza (S-DIVA)

Jednou z nejrozsifenéjSich metod pro odvozovani biogeografické historie je Disperzné-
vikariantni analyza (DIVA) navrzend Ronquistem (1997) vychazejici z myslenek Ronquista a
Nylina (1990). Tato metoda je také béziné vyuzivand k analyze vztah(l mezi organismy typu
parazit-hostitel. DIVA rekonstruuje distribuci ancestralnich taxonl na zakladé jednoduchého
biogeografického modelu. Jeden z probléml této metody je, Ze ignoruje nejistotu u
fylogenetickych zavér(, protoZe ancestralni rozsahy jsou rekonstruované na pevnou
topologii stromu, u které se predpoklada, Zze je bez chyb (Nylander a kol., 2008). Druhym
zdrojem nejistoty v DIVA je, Ze je spojend soptimalizaci ancestralni oblasti; vice stejné
optimalnich rekonstrukci ma casto za nasledek vice navrhd na ancestralni uzly (Ronquist,
1997; Nylander a kol., 2008). Yu a kol. (2010) napsali program, ktery doplriuje DIVA a urcuje

statistickou podporu pro rekonstrukci ancestralnich uzlG (S-DIVA).
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4. VYSLEDKY
4.1. Fylogeneticka analyza

Do fylogenetické analyzy bylo zahrnuto celkem 244 mitochondrialnich sekvenci cytochromu
b, z nichz 173 pochazelo z vlastni izolace a 71 sekvenci bylo ptridano z databaze GenBank;
tyto sekvence jsou oznaceny pfrislusnymi kédy (tab. 3). Vlastni sekvence pochdzely z 26
povodi; 23 povodi spada na uzemi ichtyologické provincie Usumacinta a 3 povodi jsou mimo
tuto provincii. Zalignovany datovy soubor sekvenci obsahoval celkem 1136 bp, z nichz bylo
450 parsimonné informativnich. K zakofenéni fylogenetického stromu byly pouzity sekvence

sesterského tribu Cichlasomatini (Aequidens tetramerus a Cichlasoma boliviense).

Vysledny strom BA je na obr. 6. Mezi sekvencemi z terénnich sbéri bylo identifikovano
celkem 41 druht. Vztahy cichlid z provincie Usumacinta vyplyvajici z BA analyzy byly dale

vyuzity pro biogeografické analyzy.

19



Tab. 3: Seznam a plivod sekvenci mitochondridlniho genu cyt b zahrnutych do fylogenetickych analyz.

Lokalita GenBank Druh 22I DQ990731 Paraneetroplus fenestratus

11 "Heros” grammodes 221 DQ990732  Paraneetroplus fenestratus

11 "Heros” grammodes 221 DQ990725 Paraneetroplus fenestratus

11 DQ990718 "Heros" grammodes 221 DQ990724  Paraneetroplus fenestratus

21A "Heros” salvini 221 DQ990722  Paraneetroplus fenestratus

14A "Heros” salvini 22J DQ990730 Paraneetroplus fenestratus

14B "Heros” salvini 22K DQ990733 Paraneetroplus fenestratus

39A "Heros” salvini 66 Paraneetroplus fenestratus

13A "Heros” salvini 68 Paraneetroplus fenestratus

12B "Heros” salvini 70 Paraneetroplus fenestratus

22B "Heros” salvini 71 Paraneetroplus fenestratus

40A "Heros” salvini 12C Paraneetroplus gibbiceps

40B "Heros” salvini 12E Paraneetroplus gibbiceps

22| DQ990705 "Heros” salvini 60 DQ990727  Paraneetroplus guttulatus

39A "Heros” urophthalmus 42A Paraneetroplus maculicauda

17A "Heros™ urophthalmus 42A Paraneetroplus maculicauda

17B "Heros’ urophthalmus 43 GU736991 Paraneetrop|us maculicauda

12G "Heros’ urophthalmus 46B U97165 Paraneetr0p|us maculicauda
AY050624  "Heros” urophthalmus Paraneetroplus maculicauda

37 "Heros” urophthalmus Paraneetroplus maculicauda

37 "Heros™ urophthalmus Paraneetroplus maculicauda

37 AY843425 "Heros  urophthalmus 22F Paraneetroplus nebulifer

37 AY843427 "Heros  urophthalmus 22F Paraneetroplus nebulifer

39A Astatheros robertsoni 22F Paraneetroplus nebulifer

37 Astatheros robertsoni 22F Paraneetroplus nebulifer

42A Astatheros robertsoni 13D Paraneetroplus omonti

46B Astatheros robertsoni 13D Paraneetroplus omonti

46B Astatheros robertsoni 12H Paraneetroplus regani

55 AY843383  Astatheros robertsoni 21A Paraneetroplus regani

55 AF145132  Astatheros robertsoni 21 DQ990735 Paraneetroplus regani

40C Cryptoheros chetumalensis AY050621  Paraneetroplus regani

40D Cryptoheros chetumalensis 17A Paraneetroplus synspilus

40A Cryptoheros chetumalensis 17B Paraneetroplus synspilus
GU736982 Cryptoheros cutteri 37 Paraneetroplus synspilus

55 AY843379 Cryptoheros cutteri 39A Paraneetr0p|us synsp"us

55 AY843385 Cryptoheros cutteri 40B Paraneetrop|us Synsp”us

468 Cryptoheros spilurus 40C Paraneetroplus synspilus

38A AY843412 Paraneetroplus argenteus 40D Paraneetroplus synspilus

38A AY843417  Paraneetroplus argenteus AY050625  paraneetroplus synspilus

39A Paraneetroplus argenteus 38A AY843418 Paraneetroplus synspilus (melanura)

12B Paraneetroplus bifasciatus 38A AY843413  paraneetroplus synspilus (melanura)

12F Paraneetroplus bifasciatus 41A AY843420  Pparaneetroplus synspilus (melanura)

121 Paraneetroplus bifasciatus 9 Paraneetroplus zonatus

14F GU736989 Paraneetroplus bifasciatus 21D Paraneetroplus zonatus

16 Paraneetroplus bifasciatus 21A Paraneetroplus zonatus (fenestratus)

19 Paraneetroplus bifasciatus 21A Paraneetroplus zonatus (fenestratus)
AY050626  Paraneetroplus bifasciatus (breidohri) 21 DQ990729 Paraneetroplus zonatus (guttulatus)

11 Paraneetroplus bifasciatus (hartwegi) 21E DQ990727 Paraneetroplus zonatus (guttulatus)

17B Paraneetroplus bifasciatus 14C Petenia splendida

(heterospilus)

21A Paraneetroplus bulleri 39A Petenia splendida

21A Paraneetroplus bulleri 14D Petenia splendida

21A Paraneetroplus bulleri 17B Petenia splendida

21A Paraneetroplus bulleri 40B Petenia splendida

21B Paraneetroplus bulleri DQ990703  Petenia splendida

21C Paraneetroplus bulleri 22L DQ990704 Petenia splendida

22 DQ990723 Paraneetroplus fenestratus 41 AY843423  Petenia splendida

22 DQ990734 Paraneetroplus fenestratus 37 AY843419  Petenia splendida

21 DQ990726 Paraneetroplus fenestratus 14D Rocio octofasciata

22B Paraneetroplus fenestratus 72 Rocio octofasciata

22B Paraneetroplus fenestratus 42A Rocio octofasciata

22C Paraneetroplus fenestratus 37 Rocio octofasciata

22D Paraneetroplus fenestratus AY050616 Rocio octofasciata

22E Paraneetroplus fenestratus 38A AY843415 Rocio octofasciata

22H Paraneetroplus fenestratus 38B AY843410 Rocio octofasciata
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45 GU736984  Theraps bocourti 12D Thorichthys helleri

EF436463  Theraps bocourti 12B Thorichthys helleri
46C AY843428  Theraps godmanni 12C Thorichthys helleri
39B AY843408  Theraps godmanni (intermedius) 19 Thorichthys helleri
41A AY843421  Theraps godmanni (intermedius) 21D Thorichthys helleri (cf. maculipinnis)
38A AY843414  Theraps heterospilus 21D Thorichthys helleri (cf. maculipinnis)
12A Theraps intermedius 21A Thorichthys helleri (cf. maculipinnis)
12B Theraps intermedius 13B Thorichthys helleri (socolofi)
12E Theraps intermedius 13A Thorichthys helleri (socolofi)
12E Theraps intermedius 13A Thorichthys helleri (socolofi)
13A Theraps intermedius 22 DQ990709  Thorichthys maculipinnis
13A Theraps intermedius 22 DQ990710 Thorichthys maculipinnis
13B Theraps intermedius 22 u88861 Thorichthys maculipinnis
13C Theraps intermedius 23 DQ990708  Thorichthys maculipinnis
14A Theraps intermedius 22A Thorichthys maculipinnis
14A Theraps intermedius 22C Thorichthys maculipinnis
14A Theraps intermedius 22D Thorichthys maculipinnis
14A Theraps intermedius 22E Thorichthys maculipinnis
14B Theraps intermedius 22F DQ990713  Thorichthys maculipinnis
14B Theraps intermedius 22F Thorichthys maculipinnis
14C Theraps intermedius 22F Thorichthys maculipinnis
14F GU736990 Theraps intermedius 22F Thorichthys maculipinnis
15B Theraps intermedius 22G Thorichthys maculipinnis
39A Theraps intermedius 22| DQ990712  Thorichthys maculipinnis
14E Theraps irregularis 221 DQ990714  Thorichthys maculipinnis
14F DQ494383  Theraps irregularis 22J DQ990711  Thorichthys maculipinnis
15A Theraps irregularis 64 Thorichthys maculipinnis
15B Theraps irregularis 65 Thorichthys maculipinnis
39A Theraps irregularis 66 Thorichthys maculipinnis
46A Theraps irregularis 70 Thorichthys maculipinnis
14B Theraps lentiginosus 71 Thorichthys maculipinnis
15A Theraps lentiginosus 72 Thorichthys maculipinnis
15A Theraps lentiginosus U88859 Thorichthys maculipinnis
15B Theraps lentiginosus 39A Thorichthys meeki
38A AY843411  Theraps lentiginosus 17A Thorichthys meeki
38B AY843409 Theraps lentiginosus 17B Thorichthys meeki
39A Theraps lentiginosus 13A Thorichthys meeki
39A Theraps lentiginosus 40C Thorichthys meeki
13C Theraps lentiginosus (coeruleus) 40C Thorichthys meeki
12A Theraps lentiginosus (coeruleus) 40D Thorichthys meeki
12C Theraps lentiginosus (coeruleus) 44 GU736986  Thorichthys meeki
16 Theraps lentiginosus (rheophilus) GU736987  Thorichthys meeki
16 Theraps lentiginosus (rheophilus) 37 AY843426  Thorichthys meeki
47 AY843429  Theraps microphthalmus 37 Thorichthys meeki
47 AY843431  Theraps microphthalmus 17A Thorichthys pasionis
14B Theraps nourissati 17B Thorichthys pasionis
14B Theraps nourissati 14B Thorichthys sp. cf. helleri
14D Theraps nourissati 14C Thorichthys sp. cf. helleri
14E Theraps nourissati 39A Thorichthys sp. cf. helleri
39A Theraps nourissati 15A Thorichthys sp. cf. helleri
39A Theraps pearsei 17B Thorichthys sp. cf. helleri
14F GU736992  Theraps ufermanni 16 Thorichthys sp. cf. helleri
46B Thorichthys aureus 12| Thorichthys sp. cf. helleri
21A Thorichthys callolepis
21B Thorichthys callolepis
21C Thorichthys callolepis
21A Thorichthys callolepis
21A Thorichthys callolepis
21 DQ990706  Thorichthys callolepis
21B DQ990707  Thorichthys callolepis
123 u88858 Thorichthys helleri

u88860 Thorichthys helleri
12F Thorichthys helleri
12H Thorichthys helleri
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4.2. Parsimonni analyza endemismu

Matice pro PAE analyzu byla vytvorena z 25 povodi a 441 druh(l stredoamerické ichtyofauny.
Vysledkem této analyzy byly ¢tyfi maximalné parsimonni kladogramy s délkou 476 krokl a
konzistenénim indexu (CI) 0.3732 a retencnim indexem (Rl) 0.5815. Po prevazeni
konzistenénim indexem byl vysledkem jeden MP strom (obr. 7A). Tento strom je lépe
rozliSeny a na rozdil od neprevazeného stromu spojuje klady A a B do jednoho uzlu oproti

polytomii v neprevazeném konsensu.

Analyza PAE podporuje 5 oblasti endemismu v ichtyologické provincii Usumacinta (obr. 7).
Tyto oblasti endemismu ichtyofauny v provincii Usumacinta pomérné dobie odpovidaji
uzndvanym oblastem endemismu ryb, které mGzeme nalézt v literature (obr. 3; Miller a kol.,

2005). Vysledky analyzy PAE tak podporuji tradicné uznavané oblasti endemismu.

Ve srovnani s tradi¢nim schématem oblasti endemismu v provincii Usumacinta je v nasi
analyze povodi Chiapa Grande interpretovano jako samostatna oblast endemismu odlisna od
zbytku oblasti Grijalva-Usumacinta. Z analyzy je dale vidét, Ze povodi Uspanapa a Pedregal

(oznacena Cislem 19 a 20) nejsou prifazena k Zadné oblasti endemismu.

Klad A zahrnuje povodi Actopan, Coatzacoalcos a Papaloapan a shoduje se tak s oblasti
Papaloapan-Coatzacoalcos (Miller a kol., 2005), do kladu B spadd Monkey, Deep, Mcho,
Polonic a shoduje se tak s oblasti Polochic-Motagua (Miller a kol., 2005), klad C se sklada
z povodi Candelarie, Yucatanu, Maya mountains, Hondo a Belize a shoduje se s oblasti
Yacatan (Miller a kol., 2005), a klad D zahrnuje dolni tok Grijalva, a celé povodi Usumacinty a
shoduje se tak s oblasti Grijalva-Usumacinta (Miller a kol., 2005) mimo jiz zminéného kladu

E.
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4.3. Statisticka disperzné-vikariantni analyza

Pét oblasti endemismu v provincii Usumacinta uréenych pomoci analyzy PAE (obr. 7) bylo
namapovano na fylogenezi cichlid vtéto oblasti (obr. 6) pomoci statistické disperzné-

vikariantni analyzy, kterd byla provadéna v programu S-DIVA (Yu a kol., 2010).

Analyza S-DIVA na obr. 8 nezahrnuje kompletni sampling druh(i ve skupindch astatheroini a
amphilophini, ktefi se v provincii Usumacinta vyskytuji jen okrajové (Ri¢an a kol., 2008).
Analyza studie Ri¢an a kol. (2011) ale ukazuje, Ze provincie Usumacinta byla souéasti
ancestralniho arealu vsech tfi hlavnich skupin stfredoamerickych cichlid. V predkladané praci
je pak stézejni rekonstrukce evoluce arealu v ramci skupin herichthyini, ktera je pro provincii
Usumacinta témér endemitni a ve studii Ri¢an a kol. (2011) byla zastoupena velmi malym

taxon samplingem.

Z analyzy vyplyva (leva strana obr. 8), ze ancestralni oblasti pro skupinu herichthyini byla
pouze jedna z oblasti endemismu identifikovanych v ramci provincie Usumacinta. Tato oblast
(na obr. 7, 8 vyznacend zelené) je oblast Usumacinta-Grijalva, kterd je nejvétsi a

nejdiverzifikovanéjsi (Miller a kol., 2005; viz. ivod).

V provincii Usumacinta je mnoho lokdlnich endemitli (barevné vyznacena pfislusnost
k povodi na pravé strané obr. 8), ktefi evidentné vznikali mikroalopatricky v rdmci oblasti
Usumacinta-Grijalva. | kdyZ tyto endemity pomineme, stdle z(stava evidentni znac¢nd cast
diverzity cichlid provincie Usumacinta, jejiz evoluce je rekonstruovdna jako evoluce
v sympatrii v rdmci oblasti Usumacinta-Grijalva. Tyto druhy jsou na obr. 8 podloZeny barevné
(véetné lokalnich endemitl), ty pary druhl (mimo lokalnich endemitll), které maji navic
vramci paru odliSnou ekologii a morfologii, jsou navic podlozeny ,Srafovanim“ (viz.
vysvétlivky v obr. 8). U téchto druhl tedy analyza DIVA ukazuje na moZnou ekologickou

divergenci v sympatrii.

Dva pary téchto druh(l se vyskytuji voblasti Usumacinta-Grijalva a jeden par v oblasti

Papaloapan-Coatzacoalcos (odliseni oblasti podkladovou barvou; obr. 8).
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téchto linii ale zahrnoval provincii Usumacinta (Ri¢an a kol., 2011). Vice detailti v textu.
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5. DISKUZE

5.1. Fylogeneze a diverzita

Fylogenetickd hypotéza predlozend v této praci predstavuje nejuplnéjsi pohled na evoluci
fauny cichlid provincie Usumacinta. Fylogeneze zahrnuje vSechny zndamé druhy vcetné

nékolika potencialné novych druha.

V souladu s praci Ri¢an a kol. (2008) zaloZené na vét§im mnoZstvi molekuldrnich marker(, ale
za pouziti nekompletniho taxonomického samplingu zde mlZeme navrhnout reklasifikaci
rodové pfrislusnosti pomérné zna¢ného poctu druhl v rodech Theraps a Paraneetroplus. Dva
vysokotélé druhy, Cichlasoma regani Miller, 1974 a Vieja argentea Allgayer, 1991 patti
dovnitf rodu Paraneetroplus (typovy druh Paraneetroplus bulleri Regan, 1905), coz jsou jinak
nizkotélé reofilni ryby. Stejné tak vysokotélé druhy Neetroplus bocourti Vaillant a Pellegrin,
1902, Herichthys pearsei Hubbs, 1936, Vieja ufermanni Allgayer, 2002 a Cichlasoma
heterospilum Hubbs, 1936 patfi do rodu Theraps (typovy druh Theraps irregularis Ginther,
1862), coz jsou v plvodni definici také nizkotélé reofilni druhy. Molekularni fylogeneze tedy
ukazuje, zZe ekologie druht a morfologie stavby jejich tél v rodech Theraps a Paraneetroplus
neni uniformni (jak tomu bylo v plvodni definici téchto rodu), Ze nesedi na fylogenetické
vztahy, a Ze reofilni ekologie a morfologie vobou rodech vznikla opakované z nizinné
morfologie, ktera je u obou rodd ancestralni vici reofilni morfologii (obr. 8). Rody Theraps a
Paraneetroplus tak nelze dobfe diagnostikovat na zdkladé morfologickych znak(, protoze

ekologie a morfologie téchto rod( prodélala vyrazné zmény ve své evoluci.

Vramci rodové taxonomie tato prace také klarifikuje rodovou pfislusnost druhu
Archocentrus spinosissimus, Vaillant a Pellegrin, 1902, ktery patii do rodu Rocio (obr. 8), a je

nepribuzny rodu Archocentrus s centrem diverzity v jizni poloviné Stfedni Ameriky.

Na urovni druhové taxonomie tato studie také pfindsi nové poznatky. Vramci rodu
Thorichthys byla potvrzena existence nového druhu z povodi Rio Coatzacoalcos (T. sp. nov.;
obr. 8), ktery je sestersky geograficky vzdalenému T. socolofi, ale Zije syntopicky
s nepfibuznym T. callolepis. Populace T. sp. nov. byly v historii fazeny kdruhu T.

maculipinnnis ze sousedniho povodi Rio Papaloapan (Miller, 1976; 1986), Artigas Azas a
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Ri¢an (osobni sdéleni) jej ale povaZuji za samostatny morfologicky diagnostikovatelny druh.
V ramci téhoz rodu byla také objevena necekana polyfylie druhu T. helleri, jehoZ sekvence se
vyskytuji na dvou rdznych pozicich vramci rodu. Materidl zahrnujici typovou lokalitu je
endemitni pro povodi €. 12 (Grijalva) a je sestersky T. socolofi plus T. sp. nov plus dalSimu
haplotypu T. helleri z pfechodného povodi ¢. 19 mezi oblastmi Papalopan-Coatzacoalcos a
Grijalva-Usumacinta, zatimco druha hlavni linie tohoto nominalniho druhu patii do odlisné
linie rodu Thorichthys, prekryva se s prvni linii v povodi ¢. 12, ale vétSinu své diverzity ma

v povodich 14, 15, 16, 17 a 39 (povodi Rio Usumacinta) (obr. 8).

Podobné slozita geografickd strukturace byla nalezena i vramci druhu "Heros™ salvini,
Gunther, 1862, ktery je potvrzen jakozto doposud monotypicky nepopsany rod. Geograficka,
geneticka a i morfologicka (zbarveni) struktura tohoto nominatniho druhu je ale znacna (obr.
8 a 10). V ramci nominatniho druhu Ize identifikovat pét alopatrickych linii, z nichZ alespon tfi
maji znac¢nou genetickou diferenciaci. Je tedy velmi pravdépodobné, Ze se jedna o komplex

alopatrickych druh.

‘Heros’ salvini, Gunther, 1862 ma jeden z nejvétsich aredld mezi studovanymi druhy, ktery
pokryva celou ichthyologickou provincii Usumacinta a geografickd a geneticka diferenciace
byla tedy ocekdvana. Povodi Usumacinty, Papaloapanu, Coatzacoalcos, Grijalva a

poloostrovu Yucatan odpovida samostatna geneticka linie.

5.2. Historicka biogeografie a ekologie

Vysledky parsimonni analyzy endemismu (PAE) jsou ve velmi dobré shodé s publikovanymi
oblastmi endemismu v ramci provincie Usumacinta (napf. Miller a kol., 2005; Bussing, 1985).
Ve srovnani s tradi¢nim schématem oblasti endemismu v provincii Usumacinta je v nasi
analyze horni ¢ast povodi Grijalva (Chiapa Grande) interpretovana jako samostatna oblast
endemismu. Tento vysledek mlze byt artefakt dany velmi malym poctem druh( vyskytujicim
se v této horské casti oblasti ve srovnani s ostatnimi oblastmi provincie. Na druhou stranu
Miller a kol. (2005) ve své praci tuto oblast popsali jako jednu ze Sesti fyziografickych oblasti,

do kterych oblast endemismu Grijalva-Usumacinta rozdélili. Tato oblast je hornatd (Sierra
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Madre del Sur a Sierra Madre de Chiapas), a proto nelze vyloucit, Ze by skute¢né mohla byt

samostatnou oblasti endemismu.

Povodi Uspanapa a Pedregal (oznacena ¢isly 19 a 20) nejsou vanalyze pfifazena k
Zadné oblasti endemismu. Tato skutecnost je dana nedostateénym samplingem, ponévadz je
oblast ve svych hornich partiich témér nepfistupna. Miller a kol. (2005) intuitivné radi tato
povodi do oblasti Grijalva-Usumacinta (obr. 3), coz je geograficky opravnéné, ale jak analyza

dat ukazuje, neni to zatim opodstatnéné faunisticky.

Vysledky statistické disperzné-vikariantni analyzy ukazuji, Ze ancestralni oblast endemismu
v ichtyologické provincii Usumacinta je pouze jedna. Touto oblasti je Grijalva-Usumacinta,
kterd je nejvétsi a nejdiverzifikovanéjsi (Miller a kol., 2005) a zaroven se jedna o jedno
propojené povodi diky spolecné delté obou hlavnich pfitokll Usumacinta a Grijalva. V ramci
nami stanovenych hypotéz ohledné mechanismu diverzifikace cichlid v ramci ichtyologické
provincie Usumacinta se tak zda, Ze s prevahou plati hypotéza €. 2, tj. Ze diverzita této oblasti
nevznikala vikarianci a naslednymi disperzemi mezi oblastmi identifikovanymi Millerem a
kol., (2005) i analyzou PAE, ale pravé naopak. Zminovana oblast je zdrojem diverzity, ktera se
disperzemi Sifila do okolnich oblasti (obr. 9). Na zakladé vysledkd z analyzy S-DIVA je tedy
mozné fici, ze disperze hraji velmi dualeZitou roli v historii cichlid v provincii Usumacinta.
Zaroven, coz je jesté dulezitéjsi, Ize fici, Ze velkd ¢ast diverzity cichlid v provincii Usumacinta
vznikla pouze v jedné z identifikovanych oblasti endemismu, v oblasti Grijalva-Usumacinta,

ktera je tak centrem evoluce celé ichtyologické provincie (obr. 9).
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Obr. 9: Mapa provincie Usumacinta s vyznacenymi oblastmi endemismu identifikovanymi pomoci analyzy
PAE; Sipky zndzornuji kolonizace z ancestrdlni oblasti Grijalva-Usumacinta do okolnich oblasti endemismu;
v mapce jsou ddle vyznaceny lokality sbéru.

Pro odhaleni do jaké miry se evoluce vramci oblasti Grijalva-Usumacinta odehrdavala
v sympatrickém kontextu je potreba oddélit lokalné endemitni druhy, kterych je pét v rdmci
oblasti (Thorichthys socolofi, T. helleri, Theraps coeruleus, Paraneetroplus omonti, P.
gibbiceps, obr. 8). Dalsich Sest mikroalopatrickych druhl (Thorichthys sp. nov., T. callolepis,
T. maculipinnis, Paraneetroplus fenestratus, P. zonatus, P. nebulifer) je v oblasti Papaloapan-
Coatzacoalcos, a pét v oblasti Polochic-Motagua (Rocio spinosissima, Thorichthys aureus,
Theraps bocourti, T. microphthalmus, T. godmani). Mikroalopatrické druhy tak tvofi nemalou

Cast diverzity cichlid v provincii Usumacinta (16 druh).
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Znacna c¢ast diverzity ale neni zodpovézena jako vikariantni, a z 18 syntopickych druh
vramci povodi Usumacinta je evoluce ctrnacti druhl rekonstruovana v sympatrickém
kontextu (ony ctyfi allochtoni druhy jsou Thorichthys pasionis, T. meeki, Paraneetroplus
bifasciatus, a P. argenteus; obr. 8). Téchto c¢trnact druh( je syntopickych v oblasti
Usumacinta (Petenia splendida, ‘Heros’ urophthalmus, Astatheros robertsoni, Rocio
octofasciata, ‘Heros’ salvini, Thorichthys sp. cf. helleri, Theraps pearsei, T. ufermanni, T.
heterospilus, T. intermedius, T. nourissati, T. irreqularis, T. lentiginosus, Paraneetroplus
synspilus) a cela evoluce az k jejich spolecnému predku je rekonstruovana tak, Ze probéhla
vtémZe povodi. Téchto ctrnact druhl tak pravdépodobné vznikalo dlouhodobé
v syntopickém kontextu. Nejzajimavéjsich je ale Sest syntopickych druhi. U téchto tfi parQ
druhl (Petenia splendida vs. ‘Heros’ urophthalmus, T. nourissati vs. T. irregularis,
Paraneetroplus regani vs. P. bulleri) je sympatricka evoluce jedinym vysvétlenim, nebot tyto
nejvétsi morfologické a ekologické rozdily a jejichz druhy byly historicky fazeny ke zcela

odlisSnym rodm pravé pro své rozdilnosti (obr. 8, 10).

‘Heros’ urophtalmus, Glinther, 1862 je oportunisticky omnivor (obr. 10/1A), na rozdil od
svého sesterského druhu Petenia splendida, Gunther, 1862, jenZ je nejspecializovangjsi
predator ryb mezi cichlidami Stfedni Ameriky (obr. 10/1B). Theraps nourissati, Allgayer, 1989
byl vétSinou autor(i mimo Allgayera fazen do rodu Astatheros (Amphilophus sensu Kullander,
2003), protoze vykazuje stejnou potravni ekologii i morfologické adaptace jako zastupci
tohoto rodu (je adaptovan na pomalu tekouci habitaty a Zivi se zoobentosem, ktery
vyhledava v sedimentu) (obr. 10/2A), kdezto Theraps irregularis, Glinther, 1862 obyva rychle
tekouci habitaty a jeho potravou je zoobentos a perifyton, ktery osSkrabava z kamenu
v perejich (obr. 10/2B). Paraneetroplus regani, Miller, 1974 byl popsan v rodé Cichlasoma
pfed jeho revizi a poté Casto fazen v rodu Vieja, protoze se jedna o lentickou formu (obr.
10/3A), oproti Paraneetroplus bulleri, Regan, 1905, coz je naopak forma rheofilni (obr.

10/3B) (Miller a kol., 2005).
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Obr. 10: Pdry sesterskych druhd, které vznikly evoluci v sympatrii, které vykazuji nejvétsi morfologické a
ekologické rozdily a které drive byly Fazeny do odlisnych rodii: 1A "Heros® urophtalmus vs. 1B Petenia
splendida, 2A Theraps nourissati vs. 2B Theraps irregularis, 3A Paraneetroplus regani vs. 3B Paraneetroplus

bulleri.

Nase vysledky tedy ukazuji, Ze pfiblizné polovina diverzity cichlid v provincii Usumacinta
vznikla alopatrickou speciaci, ale druha polovina vznikla v jednom povodi v sympatrii. Tri
druhové pdry jsou pak jasnym dlsledkem sympatrické speciace svyraznou diferenciaci
morfologie a ekologie. Vysledky této prace tedy potvrzuji sympatrickou speciaci cichlid i
v ramci ficniho habitatu a nejen v ramci jezer, kde je tento fenomén u cichlid velmi dobre

zdokumentovan (Echelle a Kornfield, 1984; Meyer, 1993).
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6. SHRNUTI

Historicka biogeografie cichlid v provincii Usumacinta urcila pouze jednu ancestrdlni oblast
(povodi Grijalva-Usumacinta) a ostatni oblasti endemismu v provincii byly osidleny

disperzemi z této centralni ¢asti.

Nejvétsi druhovou diverzitu ma povodi Grijalva-Usumacinta. Tato diverzita je
rekonstruovana tak, Ze se zde vyvijela po celou dobu existence této fauny. Biologicka
interpretace, kterd ztohoto vyplyva, je, Ze k diferenciaci dochazelo v alespon castecné
sympatrickém kontextu. Polovina druhi jsou vsak lokdlnimi endemity a u nich tedy byla
diferenciace mikroalopatricka. Druha polovina druht jsou ale syntopické druhy, z nichZ tfi
druhové pary vykazuji nejvétsi morfologickou a ekologickou odlisnost, a jejich speciace je tak

nutné rekonstruovana jako opravdu sympatricka.
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