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ANOTACE

Neotropicka linie geophaginnich cichlid [Perciformes: Cichlidae: tribus Geophagini] je
jednou z nejpocetnéjsich a nejdiverzifikovangjsich skupin cichlid. Jeji zastupci jsou morfologicky
velmi variabilni, vykazuji rzné potravni i reprodukéni strategie a fylogenetické vztahy uvnitt této
skupiny nejsou prozatim uspokojivé vyieseny. Cilem této reSersni prace bylo shromazdit co nejvice
informaci 0 biologii, ekologii a biogeografii pfislusniki rodu Geophagus s.1. (Geophagus,
Gymnogeophagus, Microgeophagus, Crenicara, Dicrossus, Biotodoma) tvoficiho vyznamnou ¢ast
diverzity tribu Geophagini, a shrnout soucasny stav poznani jejich fylogenetickych vztaht. Jako
alternativni hypotézu k souc¢asnému vykladu vzniku diverzity uvniti celého tribu jsem do své prace
zafadila biogeografickou analyzu této skupiny metodou S-DiVA (Statistical Dispersal-Vicariance

Analysis).

Neotropical cichlid line Geophagini [Perciformes: Cichlidae: tribus Geophagini] is one of the
largest and most diversified groups of cichlids. Species within the line are highly morphologically
and variable, show different foraging and reproductive strategies, and phylogenetic relationships
within this group are still not clearly established. The aim of this study was to gather as much
biological, ecological and biogeographical information about species Geophagus s.I. (Geophagus,
Gymnogeophagus, Microgeophagus, Crenicara, Dicrossus, Biotodoma), which form major part in
diversity of Geophagini; and to summarize known phylogenetic relationships within the group. As an
alternative hypothesis to the current interpretation of the origin of diversity within the tribe | included
biogeographical analysis of this group using S-DiVA (Statistical Dispersal-Vicariance Analysis).
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1. UVOD

Cilem této prace bylo shromazdit co nejvice informaci o biologii, ekologii a biogeografii
prislusniktt rodu Geophagus s.l. (Geophagus, Gymnogeophagus, Microgeophagus, Crenicara,
Dicrossus, Biotodoma) tvoriciho vyznamnou ¢ast diverzity tribu Geophagini. Soucasti této prace je i
interpretace vysledki biogeografické analyzy ptivodnich aredlii rozsiteni tribu Geophagini, ktera zatim
nikdy nebyla publikovana, a tim i vyvraceni vSeobecné piijimané teorie doktora Lopez - Fernandeze,
ze Geophagini vznikli adaptivni radiaci. Touto resersi bych si chtéla pfipravit vSechny podklady pro
mou dalsi praci, kterd se bude zabyvat molekularni analyzou zminéné linie. VétSina druhi, patficich
do Geophagus sensu lato, je velmi oblibena mezi akvaristy, nejen pro svou nenaroc¢nost, ale hlavné pro
svou rozmanitost. Prave tato obrovska rozmanitost, ale i nepfistupnost lokalit, na kterych tyto ryby ziji,
ztézuji praci védci. Ackoli bylo publikovano mnoho fylogenetickych studii, nemtizeme s urcitosti fict,

ze zname vztahy jak uvniti jednotlivych rodd, tak mezi rody, a nejinak je tomu u tribu Geophagini.

1.1. Obecna charakteristika celedi Cichlidae

Celed” Vrubozobcoviti (Cichlidae) pattici do ¥adu ostnoploutvych ryb (Perciformes), patii
se svymi 220 rody mezi druhové nejbohatsi celedi obratlovcli. Konecné ¢islo druhti patficich do této
Celedi neni znamé, v soucasnosti zahrnuje asi 1 670 popsanych a 580 nepopsanych, ale znamych druht
(Bettin Pires et al., 2009). Valente (2012) uvadi, Ze celkové mize tato ¢eled’ zahrnovat az 3 000 druht.

Jejich rozsiteni souvisi s rozpadem Gondwany (Sparks & Smith, 2004) a ziejmé zapocalo
Vv eocénu nebo na zac¢atku mladsi kiidy (Chakrabarty, 2004). Cichlidy obyvaji vody Severni a Jizni
Ameriky, Velkych Antil, Afriky a Madagaskaru. Na izemi Asie se vyskytuje pouze né€kolik druhid
V Izraeli, Libanonu, Syrii, {rdnu, v jizni a zdpadni Indii a na Sri Lance (Bettin Pires et al., 2009), a jako
fosilie je miizeme nalézt i v Evropé, a to v Italii, Némecku, Svycarsku a na Moravé (Chakrabarty,
2004).

Zastupce celedi Cichlidae mizeme nalézt snad ve vSech typech vod, sladkych i brakickych
(n€které druhy, jako napiiklad Etroplus maculatus a Sarotherodon melanotheron, jsou primarné
brakické, jiné, Cichlasoma urophthalmus, Tilapia ¢i Oreochromis, jsou schopné tolerovat vody mirné
slangj$i nez vody sladké (Nelson, 2006), mélkych i hlubokych (né€které africké druhy mohou Zit
Vv hloubce az 150 m), kyselych i zasaditych, ve stojatych vodach jezer i v rychle tekoucich lesnich
potocich. Preference substratu ¢i vegetace pak zavisi na jednotlivych druzich.

S rozmanitymi habitaty také souvisi rozmanity tvar a velikost téla. VétSina druht cichlid ma
velikost téla mezi 10 a 20 cm. Nejmensi znamou cichlidou je Neolamprologus multifasciatus
z afrického jezera Tanganika, jejiz samice dorlstaji 2,5 cm, a naopak jako nejveétsi se uvadi
Boulengerochromis microlepis, také z jezera Tanganika, u které samci doristaji az 90 cm. Tvar téla je

obvykle ovalny, ze stran mirn¢ zplostély, ale jedinci Zijici v hlubsich stojatych vodach mohou byt



vysoci a ze stran zplostéli (typicky Symphysodon, znamy spise jako ,,Discus®), naopak jedinci z

tekoucich vod jsou nizci a protazeni (Teleogramma nebo Crenicichla).

Obr. 1: Mapa svétového rozsiteni ryb celedi Cichlidae. (Sparks, 2001)

Co se potravy tyce, existuje mnoho druhll generalistll, jejichZ strava se skladd nejcastéji
z bentickych bezobratlych ¢i z rostlinnych zbytkd, ale je zde i mnoho riiznych specialistt, u kterych
zpusob piijmu potravy ¢asto SOUVisi s jejich morfologii. Cichlidy mohou byt bylozravé, s minimalnim
podilem Zivo¢isné slozky. Nékteré druhy (Petrochromis, Asprotilapia) se zivi fasami, a mohou mit i
Celisti specialné pfizptisobené k ocistovani kament. Jiné druhy se pak zivi listy vySSich rostlin
(Etroplus suratensis). Nékteré druhy se mohou zivit detritem (Oreochromis, Tilapia, ale i Biotodoma
wavrini), houbami (Pungu maclareni), plzi (Trematocranus) nebo Supinami jinych ryb (Perissodus,
Allochromis). Mezi cichlidami najdeme i predatory zivici se larvami hmyzu, jikrami ¢i mlad’aty jinych
druhii ryb (takzvani paedofagové - Lipochromis, Cyrtocara), i mensimi dospélymi rybami. Typicky
piscivorni jsou dospélci rodu Cichla, nékteré Crenicichla nebo Rhamphochromis, jejich mlad’ata se
obvykle rybami nezivi, ale poziraji drobné korys$e nebo plankton (Yamaoka, 1991).

U cichlid je velmi rozvinuta péée o potomstvo. Témét vSechny druhy pecuji jak o jikry, tak o
mlad’ata. Samec a samice maji jasné rozdélené role, a podle toho, do jaké miry se podileji na obrané
teritoria a pé¢i o snisku, je rozliSovano nékolik typt rodin (Stawikowski & Werner, 1998). Jednim
typem je rodicovska rodina, coz je typ monogamie, kde nejsou role rodicl piesné rozdélené a neni u
nich napadny sexualni dimorfismus. Dal§im typem je rodina otec — matka, v tomto piipadé uz je
rozdéleni uloh ziejmé a rodice vykazuji napadny pohlavni dimorfismus. Samec byva vétsi a na hlave

miva tukovy hrbol. Tyto pary mohou byt monogamni i polygamni, velmi ¢asto se do tohoto typu rodiny
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zafazuje i harémové usporadani, pfi kterém se samec vénuje pouze obrané teritoria, nikoli péci
0 sniisku. Dalsimi typy rodin jsou matetska a otcovska rodina, které jsou zndmé predevsim u tlamovct.
U téchto rodin piebira veskerou péci o potomstvo pouze jeden rodiC, partnefi se setkavaji pouze po
dobu pafeni. Otcovska péce je znama naptiklad u madagaskarského rodu Paretroplus, jinak se mezi
cichlidami vyskytuje jen vyjimeéné (Soukalova, 2008).

Rodicovsky typ, ¢i rodina otec — matka, se vyskytuji hlavn¢ u druht, které kladou jikry. Ty
mohou byt kladeny do jeskyni ¢i riznych tkrytu, pfichycovany na o€isténé kameny, listy rostlin nebo
kladeny do jamek vyhloubenych do dna. Rodi¢ovské role zde jsou presné rozdélené. Samice travi
vétSinu Casu ovivanim snisky ploutvemi, ¢imz zajiStuje neustdlé proudéni Cerstvé vody, a tedy
i dostate¢ny piisun kysliku. Ukolem samce je obrana teritoria, tedy zastra§ovani p¥ipadnych predatord.
Péce o mladé pokracuje i po vylihnuti. Rodic¢e potér denné premist'uji v tlamé do novych jam, nebo
ukryvaji do rostlin. U nékterych druhti zstavaji rodi¢e na blizku i po vstfebani zloutkového vacku,
kdy uz jsou mlad’ata schopna plavat a sama piijimat potravu, a to po dobu i nékolika tydna (Leibel,
2013Db). Mezi cichlidy kladouci na substrat fadime napf. rody Apistogramma, Etroplus, Pterophyllum,
Symphysodon ad.

U cichlid najdeme i velmi specialni typ rodicovské péce — tlamovcovitost, ktera se u ryb
vyvinula opakované (je znama téZ u jinych fadi ryb - Osteoglossiformes, Siluriformes a
Percopsiformes). Tlamovci se vyznacuji tim, ze u nich jeden z rodi¢t, vzacné i oba dva, nosi v tlamé
jikry nebo mlad’ata. U cichlid se tlamovci vyvinuli u vétSiny linii africkych a neotropickych cichlid,
konkrétné u africkych trib Haplochromini, Tropheini, Eretmodini, Perissodini, Limnochromini,
Cyprichromini, Ectodini, Ctenochromini a Tilapiini a u neotropickych tribl Geophagini,
Cichlasomatini a Heroni (Soukalova, 2008). Tlamovce miZzeme rozdé€lit na larvofilni a ovofilni
(Stawikowski & Werner, 2004). Larvofilni tlamovci se vyznacuji tim, Ze jedinci nosi v tlamé pouze
mlad’ata. Nekdy se jim fika ,,opozdéni tlamovci, protoze kladou jikry na substrat, ale po zhruba 48
hodinach je berou do tlamy (Leibel, 2013b). Mezi larvofilni tlamovce patii druhy Chromidotilapia,
Geophagus, Gymnogeophagus, Bujurquina a Satanoperca. Druhou skupinou jsou ovofilni tlamovci, u
kterych rodice nosi v tlamé jikry, véetné vSech vnéjsich oballl, a pozdéji i mlad’ata (Stawikowski &
Werner, 2004). U ovofilnich tlamovci mizeme rozlisit biparentalni pé¢i (Geophagus, Sarotherodon),
kde existuji i takzvani pfedavaci, u kterych samice piedava samci plidek, poté, co se vykuli (znamé u
Xenotilapia). Znama je i ¢isté parentalni péce (Limbochromis, Sarotherodon) a ¢isté maternalni péce
(Astotilapia). U vychodoafrickych druht s Cist€ maternalni pééi je u dospélct Casty vyskyt tzv.
»jikernych skvrn* (skvrny ve velikosti a barvé jiker) na fitni ploutvi. Ty mohou byt zluté az cervené, u
samct jsou vyrazng€jsi, a slouzi hlavné k naldkani samice, ktera se instinktivné snazi tyto ,,jikry*
zachytit a samec ma lep$i moznost oplodnit vaji¢ka, ktera uz ma samice v tlam¢ (Soukalova, 2008).
Vyhodou rodi¢ovské péce tlamovcu je, Ze v pripadé nebezpeci se nemusi jedinci rozhodovat mezi
vlastnim pfezitim a prezitim potomstva. Nevyhodou je omezené mnozstvi potomstva, které mohou

nosit, protoze u vétSiny druhti nosi jikry pouze jeden z rodi¢t. U nékterych druhti nosi jikry oba rodice,
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coz zvySuje pocet moznych odchovanych mlad’at a vétsi pravdépodobnost preziti alespon casti snusky
v piipad¢é napadeni predatory. Druhy, kde jikry nosi vyhradné samice, jsou obvykle polygynni, geny
samce jsou tedy v populaci hojné rozsifeny. I tlamovci se o vylihnuty potér staraji né€kolik tydnd,
vétSinou jim samice v pfipadé nebezpeci poskytuje tkryt ve své tlamé (Leibel, 2013b).

Do ¢eledi Cichlidae patii 4 podéeledi: Etroplinae, se 2 rody z Indie a Sri Lanky a 1 rodem
z Madagaskaru; Ptychochrominae, do které patii 4 rody, vSechny ptivodem z Madagaskaru; Cichlinae,
do které patii vice jak 60 rodu s vyhradné neotropickym rozsitenim; a Pseudocrenilabrinae,
nejpocetnéjsi podceled’ se zhruba 150 rody a rozSitenim v Africe a na Blizkém vychodé. Africké
a neotropické cichlidy, respektive podéeledi Pseudocrenilabrinae a Cichlinae, jsou monofyletické
a z fylogenetického hlediska to jsou sesterské skupiny (Valente, 2012). K témto podceledim je
sesterskou podceledi Ptychochrominae, a na bazi je Etroplinae. Vztahy mezi asijskymi
a madagaskarskymi liniemi jasné nejsou, ackoli Sparks (2004) uvadi, ze Etroplinae a Ptychochrominae
zifejme nejsou monofyletické.

Neotropické cichlidy tvoii podéeled’ Cichlinae, s asi 60 popsanymi rody a 600 popsanymi
druhy. Tuto podceled’ miizeme dale rozdélit na 7 tribi: Astronotini, Chaetobranchini, Cichlosomatini,
Cichlini, Geophagini, Heroini a Retroculini (Lopez-Fernandez et al., 2010). Geophagini (ve starsi
literatuie Casto oznaCovany jako podéeled Geophaginae) je druhy na druhy nejbohatsi tribus této
podceledi, ¢ita asi 300 druhti v 18 rodech. Jeho zastupci se vyskytuji témeét po celé jizni Americe
a Vv jizni Panamg; tribus je v soucasnosti povazovan za monofyleticky (Lopez-Fernandez et al., 2010)..
Rody také vykazuji rizné potravni a reprodukeni strategie, které se projevuji na jejich morfologii.
Naopak uvnitt jednotlivych druhd jsou morfologické a ekologické rozdily minimalni (Lopez-
Fernandez et al., 2012). Z této podceledi se budu nadale vénovat pouze tribu Geophagini, a podrobnéji

hlavné jedné jeho vyvojové linii, kterou nazyvame Geophagus sensu lato.

1.2. Charakteristika Geophagini

Tribus Geophagini je, jak jiz bylo zminéno, jednou z nejrozsitenéj$ich skupin neotropickych
cichlid, tvofi ji 18 rodi a zhruba 300 doposud popsanych druht (Arbour & Lépez-Fernandez, 2013).
Tyto cichlidy jsou velmi rozmanité jak morfologicky, chovanim, tak i ekologii. Vyskytuji se ve
vétsSing povodi fek Jizni Ameriky a az na par vyjimek obyvaji hlavné stojaté nebo pomalu tekouci
vody. Vyskytuji se v Sirokém spektru habitatii, od teplych proslunénych jezer po stinné lesni potoky,
od ¢istych vod pres vody kalné, ¢erné, az po brakické, ale obvykle preferuji lokality s jemnym
Stérkovym, nebo pise¢nym substratem. Vét§ina druhti je velmi odolna, schopna akceptovat velké
teplotni rozmezi, nizkou hladinu kysliku ve vodé a riizné chemické podminky (Lowe-McConnell,
1991). Rody také vykazuji rizné potravné a reprodukéné specializované strategie, které se projevuji
na jejich morfologii. Naopak uvniti jednotlivych rodt jsou morfologické a ekologické rozdily

minimalni (Lopez-Fernandez et al., 2012).



1.2.1. Fylogeneze Geophagini

V roce 1998 rozdelil Kullander (tehdejsi) podceled Geophaginae na zakladé morfologie
a fylogenetické analyzy neotropickych taxonti do 3 tribli, celkem o 16 rodech. Prvni tribus byl
Acarichthyni (s rody Acarychthys a Guianacara), druhy Crenicaratini (s rody Biotoecus, Crenicara,
Dicrossus a Mazarunia) a tieti Geophagini (s rody Geophagus, Mikrogeophagus, ,, Geophagus“
brasiliensis, ,,Geophagus*  steindachneri, — Gymnogeophagus,  Satanoperca,  Biotodoma,
Apistogramma, Apistogrammoides a Taeniacara). Také uréil Geophaginae jako sesterskou skupinu
Cichlasomatinae, do které patii zbytek jihoamerickych cichlid, a na bazi umistil Heterochromis,
podceled’ s africkymi cichlidami, ¢imz se jihoamerické cichlidy staly parafyletickymi. Molekuldrni
analyza a dal$i morfologickd data zménily tuto klasifikaci. Farias opakované (1999, 2000 a 2001)
prokéazala, ze neotropické cichlidy jsou monofyletické, a ze Heterochromis patii na bazi africké

fylogenetické vétve. Také umistila rody Crenicichla a Teleocichla do podéeledi Geophaginae
(obr. 2).

Retroculus Retroculus

Cichla+Crenicichla Cichla

Heterochromis (Africa) 7

Chaetobranchini+Astronotus éisé:m?gso;ﬁatini S ACATONE

Geophagini Harini

Acaronia S

Cichlasomatini Chaetobrlar‘\chlm o

Heroini Geophagini+Crenicichla
Kullander (1998) - successive weighting Farias et al. (2001) - total evidence

Obr. 2: Znazornéni fylogeneze podceledi Cichlinae podle Kullandera (1998) a Farias (2001).
Vysledkem analyzy Farias bylo vyc¢lenéni rodu Heterochromis z této podceledi, spojeni
Cichlosomatini s Acaronia a Geophagini s Crenicichla (ptevzato; Smith, 2008).

Dnes, na zakladé morfologické, molekularni i kombinované analyzy vychazi tribus
Geophagini jako monofyleticky, ov§em vztahy mezi rody se u obou analyz markantné 1isi.

Podle morfologie vychazi monofyleti¢nost linie takzvanych trpasli¢ich cichlid
(Mikrogeophagus, Apistogramma, Taeniacara, Dicrossus, Crenicara a Biotoecus), ale ani
molekularni, ani kombinovana analyza tuto linii nepotvrdila. Morfologické znaky, které této linii daly
vzniknout, tedy souvisi pouze s redukei velikosti t€la a nejsou sekundarni homologii.

Dalsim vysledkem studie morfologie je zafazeni rodu Crenicichla mezi geophaginni cichlidy.
Vsechny predeslé systémy (1987 — 1998) ptifazovaly Crenicichla jako sesterskou skupinu k Cichla
(tribus Cichlini). Hlavnim morfologickym znakem, ktery spojuje Crenicichla s ostatnimi rody
Geophaginae je snizeny pocet vyduti v hltanovém ozubi. Fylogeneticka studie autord Arbour & Lopez-
Fernandez (2013, viz obr. 3) d€li Geophagini na dva hlavni klady. Prvni velky klad, ozna¢ovany podle
nejpocetnéjsich druhtt GGD (Geophagus, Gymnogeophagus, Dicrossus), zahrnuje tfi skupiny:
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,»Geophagini®, ,,Mikrogeophagini a ,,Crenicaratini. Skupina ,,Geophagini“ zahrnuje rody Geophagus
s. s, ,,Geophagus“ steindachneri, Gymnogeophagus; ,Mikrogeophagini“ zahrnuji rod
Mikrogeophagus a druhovy komplex ,, Geophagus“ brasiliensis; a ,,Crenicaratini zahrnuji rody
Crenicara a Dicrossus, spojené s Biotodoma (Lopez-Fernandez et al., 2010). Druhy velky klad, podle
nejpocetnéjSich druhti nazyvany CAS (Crenicichla, Apistogramma a Satanoperca) (Arbour & Lopez-
Fernandez, 2013), zahrnuje také tii skupiny — ,,Crenicichlini* (s rody Crenicichla a Teleocichla, ke
kterym jsou sesterské Acarichthys a Biotoecus), ,,Guianacarini“ (s rody Guianacara a Mazarunia) a
»YApistogrammini® (s rody Apistogramma, Taeniacara a Satanoperca) (Lopez-Fernandez et al., 2010)

Uvnitt kladu CAS jsou vztahy zndmé, ovSem nemaji pfili§ silnou podporu. Skupina
»YApistogrammini® byla dfive nazyvana klad Satanoperca, a zahrnuje rod Apistogramma, sestersky
k Taeniacara, a toto celé sesterské k rodu Satanoperca. Do rodu Apistogramma se fadi i druh
Apistogramma pucallpaensis, ktery se od jinych druht Apistogramm 1isi po¢tem ostnu v fitni ploutvi,
a je Casto uvadén jako jediny zastupce rodu Apistogrammoides. Muzeme tedy Fict, Ze v soucasnosti je
rod Apistogramma parafyleticky. Klad ,,Apistogrammini* je sestersky ke kladu ,,Guianacarini®, ktery
spojuje rody Guianacara a Mazarunia. Na zakladé morfologie pftipojil Kullander (1990) rod
Mazarunia k rodim Crenicara a Dicrossus, z kladu GGD, a jelikoz je tento rod malo zkoumany, byl
k témto rodim fazen az do vytvofeni nové fylogeneze Lopezem-Fernandezem v roce 2005. Rod
Guianacara byl dfive fazen k rodam Acarichthys a Biotoecus. Ty jsou dnes uvnitf kladu
,»Crenicichlini®, sesterské k rodim Crenicichla a Teleocichla (Lopez-Fernandez et al., 2010).

Kombinovanou analyzou byly uréeny vztahy uvniti GGD kladu — rod Gymnogeophagus je
sestersky s kladem tvofenym ,, Geophagus ““ steindachneri a Geophagus sensu stricto. Cely tento klad
je monofyleticky a sestersky ke ,,crenicarnimu® kladu, ktery spojuje Crenicara a Dicrossus a je taktéz
monofyleticky. Tento cely klad je sestersky ke kladu Mikrogeophagus, ktery zahrnuje rod
Mikrogeophagus a druhovy komplex ,, Geophagus“ brasiliensis, a byl také potvrzen jako
monofyleticky (Lopez-Fernandez et al., 2010). Zafazeni rodu Biotodoma vi¢i ostatnim geophaginnim
rodim neni zatim zcela jasné, ale fadi se jako sesterska skupina k rodim Crenicara a Dicrossus (Smith
etal., 2008).
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Obr. 3: Fylogeneze tribu Geophagini (Lopez-Fernandez et al., 2010).

1.2.2. Morfologie

Tribus Geophagini zahrnuje ryby s velmi variabilni velikosti téla, od trpasli¢ich cichlid,
s velikosti téla okolo 4 cm, po velké ryby, u kterych velikost téla ptesahuje 20 cm (Stawikowski
& Werner, 2004). Morfologie tribu Geophagini je siln€ spojena s ekologii, s metodou piijmu potravy
a s vyuzivanim habitatu.

Spojeni ekologie a morfologické specializace je zifejmé a dobie zdokumentované u celého
tribu, ktery zahrnuje rybozravé druhy s protahlym télem (Cichla a Crenicichla), pefeje obyvajici
a bezobratlé zerouci druhy (Teleocichla), druhy zerouci bezobratlé, obyvajici stojaté vody,
s diskovitym télem, oZirace fas se specializovanymi zuby a mnoho riznych ptebiraci dna (rtizné druhy
Geophagus) (Lopez-Fernandez et al., 2010). Substrat piebirajici jedinci maji kratkou a Sirokou hlavu,
spodni, vysunovatelna usta a modifikovany hltanovy aparat, vcetné slabych celisti a pfitomnosti
epibranchialniho laloku ( Lopez-Fernandez et al., 2012). Trpasli¢i cichlidy anebo druhy s mensim
télem (Mikrogeophagus, Dicrossus a Crenicara) maji rychlé a dobie pohyblivé Celisti, ty jsou ale slabé



a maji malou schopnost drceni potravy. Zptsob piijmu potravy se na tyto Celisti musel adaptovat,
s ¢imz souvisi 1 redukovana velikost téla (Arbour & Lopez-Fernandez, 2013).

O tom jak slozeni stravy ovliviiuje morfologii, svédci i experiment Petera Wimbergera, ktery
pracoval se druhem G. steindachneri a druhovym komplexem ,,Geophagus “ brasiliensis. Oba druhy
rozdélil na dvé skupiny, prvni byla krmena naupliemi Artemie (zabronozky solné), druhé niténkami.
Wimberger zaznamenal, Ze skupiny krmené naupliemi mély pozménénou hlavu, a u skupiny krmené
niténkami prob&hly zmény v oblasti ocasu (Kornfiel, 1991).

Samci mnoha druhti (napi. Geophagus sp., Geophagus steindachneri, Gymnogeophagus
balzanii) maji na hlavé tukovy hrbol. Zveda se nad hornim pyskem a kon¢i nad arovni oka. Ziejmé
slouzi k rozliSeni pohlavi u druhG s minimélnim sexudlnim dimorfismem, u jinych druht
pravdépodobné slouzi k imponovani sami¢ce. Cim vétsi hrbol samec ma, tim mé i vétsi Sanci na
spafeni. Samice si ovSem vybiraji samce s hrbolem jen do urcité velikosti. Rybam chovanym v zajeti,
které maji neustaly piijem potravy, mize nariist enormné velky hrbol, a bylo potvrzeno, Ze samice
ztraci o samce s piili§ velkym hrbolem zajem (Coleman, 2000). Jeho piitomnost také ziejmée zavisi na
socialnim postaveni — vyskytuje se pouze u dominantnich samcti a jeho velikost se v pfitomnosti jinych

samct méni (Leibel, 2013a).

Vyznamnym morfologickym znakem tribu Geophagini, pfesnéji rodi Geophagus,
Gymnogeophagus, Mikrogeophagus, Biotodoma (klad GGD) a Satanoperca a Apistogramma (klad
CAS), a druhovych komplexii ,, Geophagus “ brasiliensis a ,, Geophagus “ steindachneri (Stawikowski)
je takzvany epibranchialni lalok. Jedna se o rozsifeni prvni epibranchialni kiistky ukonc¢ené chrupavkou
a spojené s zabernim obloukem (Lopez-Fernandez et al., 2012). Protoze se nachazi pouze u druhd,
jichZ zastupci se zivi piebiranim substratu, zda se, Ze tento lalok oddéluje tstni dutinu od hltanu a tim
zabranuje vraceni potravy zpét do tlamy. Nékteré druhy, u kterych se lalok vyskytuje patii mezi
tlamovce, proto by mohl slouzit jako misto pro docasné ulozeni noSené¢ho potomstva, coz by
umoziiovalo rodi¢m piijimat potravu bez toho, aby omylem spolkli vajicko nebo své mlade
(Stawikowski & Werner, 2004).

Morfologicka analyza fylogenetické piibuznosti na zakladé ptitomnosti epibranchidlniho
laloku nikdy nebyla vytvofena, zifejme proto, ze se vyskytuje u rdznych, nesesterskych linii
a vysledkem toho by se tribus Geophagini stal parafyletickym. Morfologickd monofyleticnost by
nemohla vyjit ani uvnitt jednotlivych kladt tohoto tribu, ackoli v kladu GGD ma tento znak vétSina
rodi (kromé Crenicara a Dicrossus). Tento lalok nemtize byt povazovan za znak ani apistogramminni
skupiny v kladu CAS, jelikoz chybi u rodu Taeniacara. Zda je pfitomen u druhu Apistogramma
pucallpaensis, a je tedy znakem rodu Apistogrammoides, jasné neni. V roce 2008 vytvoiil Smith
fylogenezi, ve které sdruzuje rody s timto lalokem (Biotodoma, Gymnogeophagus, ,, Geophagus “
brasiliensis, Geophagus, Satanoperca, Mikrogeophagus a Apistogramma) a rody jim blizce piibuzné,

u kterych ale vyskyt laloku neni znam (Apistogrammoides, Taeniacara a Mazarunia) do jednoho kladu
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Geophagina. Pokud by toto rozdéleni bylo spravné, znamenalo by to, Ze epibranchialni lalok je
jedine¢nym evolu¢nim znakem tohoto kladu a vySe zminéné tii rody, které ho nemaji, ho druhotné
ztratily. Fylogeneticka hypotéza autortt Lopez-Fernandez et al. (2010), podle které muzeme
epibranchialni lalok nalézt u dvou nesesterskych linii (Geophagus sensu lato a klad Satanoperca) tribu
Geophagini. Mozna jsou tedy dvé vysvétleni. Za prvé, tento lalok je evoluénim znakem, ktery se
vyvinul dvakrat v ramci jednoho tribu u roda, které k tomu méli urcité predispozice, naptiklad zily na
podobnych lokalitdich, v podobnych podminkiach a mély podobny zplisob zivota (napt. zpisob
pfijiméni potravy). Druhym vysvétlenim je, ze epibranchidlni lalok je ptivodnim znakem vsech
Geophagini, ovsem nékteré vyvojové linie ho druhotné ztratily. K potvrzeni této teorie by bylo potieba
spole¢ného predka, ktery tento znak ma, a museli bychom znat ptesné stafi jednotlivych rodt. Stafi
jednotlivych vyvojovych linii Geophagini nezname, a tento lalok nebyl popsan u zadné dosud nalezené
fosilni geophaginni ryby, ani u Gymnogeophagus eocenicus. Na vysvétleni, k ¢emu tento lalok slouzi

a pro¢ ho maji pouze nékteré rody, se tedy zatim stale ceka.

] Acarichthys
& 64 — Guiancara
3 15 Biotoecus
5 36 _r——Crenicara
15| %0 23| 100 ==————Dicrossus .
3| 5§ 100 73 — Teleocichla
ol B T‘—Cremcrchla
[ 6] & ‘==tProterocara :
51| & i Biotodoma
2 241 91 Gymnogeophagus
93 | 13 Geophagus brasiliensis
8 F“_7| Geophagus s. s. :
55 94 eophagus steindachneri
ol » Satanoperca )
3 34y Apistogrammoides
5 9 38 100 aeniacara
® 100 15 » Mikrogeophagus
5 _L|—94 Apistogramma

*=Mazarunia
Obr. 4: Navrh fylogeneze od Smithe (2008), ve které sdruzuje rody s epibranchialnim lalokem do
kladu Geophagina. Mimo to také sdruzuje trpasli¢i cichlidy do jednoho kladu, sesterského se

Satanoperca.
1.2.3. Potrava

Kromé rodu Crenicichla, jehoz zastupci jsou rybozravi, se vétSina druhu zivi pfebiranim
substratu, ve kterém hledaji bentické bezobratlé, rostlinny material ¢i jiné organické zbytky — to
zahrnuje polykani pisecného nebo prachového substratu a filtrovani pozivatelnych ¢astic pomoci
hltanu. Toto chovani se anglicky nazyva ,,winnowing®, do ¢estiny by se dalo pielozit jako prosivani
(winnowing je pojmenovani staré zemeédélské metody odd€lovani zrna od plev, kdy se smés nabere a
vyhodi do vzduchu, zrna spadnou zpét na zem a zbytek odnese vitr). Prosivani je dano do pohybu

slozitou spolupraci ust, Celisti a prodéravéného hltanu. (Lopez-Fernandez et al., 2012)



Obr. 5: Znazornéni piebirani dna, nejcastéjsiho zpisobu piijmu potravy geophaginnich ryb. Prevzato

ze Stawiskowski & Werner (2004).

Ackoli slozeni stravy jedince je dano hlavné dostupnymi zdroji, je moznost, Ze se slozeni
stravy meéni s rostouci velikosti ryby a Zivotni fazi. Tyto zmény jsou obvykle doprovazeny i
morfologickymi zm&nami, zménami typu potravy a vyuzivanim habitatu. (Mazzoni & Soares da Costa,
2007) Naptiklad pti nedostatku bentickych bezobratlych mohou jedinci zvysit podil rostlinné stravy
(Moretto et al., 2008), naopak ,, Geophagus ““ brasiliensis mize v prub&hu zivota pfijimat vétsi podil
zivoc€is$né ¢i rostlinné slozky — vice zivoc¢isné potravy potfebuji hlavné mladata, starsi ryby jsou pak
vezravé az bylozravé. (Mazzoni & Soares da Costa, 2007) Biotodoma wavrini a dva druhy Geophagus
sensu stricto se zivi detritem, ale konzumuji i velké mnozstvi bentickych bezobratlych. (Lopez-
Fernandez et al., 2012) Tropické ryby obecné vétsi vybér, co se potravy tyce, ovSem v konzumaci jsou

stale omezeny, hlavné strukturou a délkou své travici trubice (Mazzoni & Soares da Costa, 2007).
1.2.4. RozmnoZovani

Co se rodic¢ovské péce tyce, nékolik rodl tribu Geophagini patii mezi tlamovce, tedy ryby, u
kterych rodice nosi jikry a mlad’ata v tlamé, zbytek tvoti substratové druhy, kde rodice kladou jikry na
kameny, listy rostlin, nebo do jamek, které vyhloubili do dna. U druht kladoucich jikry do substratu
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se V zajeti Casto tvoii stalé pary (u rodu Mikrogeophagus mohou byt spolu tyto pary i cely zivot), ve
volné ptirodé Casto ziji tyto ryby v polygynnim az harémovém uspotadani. Z tribu Geophagini patii
mezi substratové cichlidy rody Apistogramma, Apistogrammoides, Taeniacara, Crenicara, Dicrossus,
Biotodoma, nékteré druhy Gymnogeophagus, Mikrogeophagus, Guianacara, Mazarunia, Crenicichla,
Teleocichla, Acarichthys a Biotoecus.

Z tribu Geophagini patfi mezi tlamovce rody Geophagus a Satanoperca a nékteré druhy
Gymnogeophagus. Tlamovce délime na larvofilni a ovofilni. Mezi larvofilni tlamovce fadime rod
Gymnogeophagus, ktery se vyznacuje tim, Ze jedinci nosi v tlamé pouze mladata. Ovofilni tlamovce
tvoti rody Geophagus a Satanoperca, jejichz zastupci nosi v tlamé jak jikry, véetné vSech vnéjsich
obald, tak i mlad’ata, (Stawikowski & Werner, 2004) u rodu Satanoperca je t€Z znama pomérné vzacna
biparentalni péce (Leibel, 2013d). VSichni tito tlamovci vykazuji sexualni dimorfismus a samci maji

vyvinuty tukovy hrbol.
1.2.5. Cytogenetika

Vétsina cytogenetickych dat tribu Geophagini se tyka pouze popisu karyotypu (tedy souboru
vSech chromozomii v jadfe) a umisténi NOR. NOR neboli nucleolus organizer region, je
chromozomalni oblast, ve které se pti déleni vytvarijadérko. Pocet NOR se u riznych druht lisi. (Chan
etal., 1991) Ac¢koli vSichni jihoameriéti zastupci ¢eledi Cichlidae jsou diploidni (Perazzo et al., 2013),
u tribu Geophagini mizeme najit variabilni karyotyp — u vétSiny druhi je pocet chromozomt 48, ale
objevuji se i vyjimky — napfiklad Dicrossus filamentosus ma 46 chromozomu a nékolik druhd z rodu
Apistogramma ma pouze 38 chromozomu. Pocet 48 chromozomi je tedy zfejmé ptivodnim znakem

neotropickych cichlid, protoze je nejrozsifenéjsi ( Bettin Pires et al., 2009).

1.3. Charakteristika jednotlivych rodi Geophagus sensu lato
1.3.1. Geophagus Heckel, 1840

Rod jihoamerickych cichlid Geophagus je rozsifen v ¢istych vodach po celém povodi fek
Orinoco a Amazonka, v pobfeznich fekach v oblasti stati Guyana, Surinam a Francouzska Guiana,
a v nekterych fekach severovychodni Brazilie, naptiklad v fece Parnaiba (viz obrazek 6). Tvofi jej
stiedné velké az velké ryby, velikost téla se pohybuje v rozmezi mezi 10 — 20 cm (Stawikowski &
Werner, 2004).

Tento rod zahrnuje 19 dosud popsanych druha, pfi¢emz nejnovéj§im popsanym druhem se
v roce 2013 stal G. crocatus (Hauser & Lopez-Fernandez, 2013). Do tohoto rodu patéi druhy:
G. abalios, G. altifrons, G. argyrosticus, G. branchybranchus, G. brokopondo, G. camopiensis,
G. crocatus, G. dicrozoster, G. gotwaldi, G. grammeparlius, G. harreri, G. megasema, G. neambi,
G. parnaibae, G. proximus, G. surinamensis, S. sveni, G. teaniopareius a G. winermilleri (Lucinda et

al., 2010). Na zakladé¢ morfologie (tedy chybé&jiciho ¢erného pruhu pod okem) a rozsifeni v oblasti
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statl Guyana, Surinam a Francouzska Guiana se druhy G. branchybranchus, G. brokopondo,
G. camopiensis, G. harreri a G. surinamensis sdruzuji do komplexu G. surinamensis (Hauser &
Lopez -Fernandez, 2013).

Vsechny druhy rodu Geophagus jsou ovofilni tlamovci, maji epibranchialni lalok a samci maji
na hlave tukovy hrbol. Vétsina druht se obvykle Zivi pfebiranim substratu, dva druhy se zivi detritem,
a nékteti jedinci druhti, obvykle bentofagnich, byli v povodi Amazonky charakterizovani jako
bylozravci, coz dokazuje, Ze je tento rod schopen pfizplsobit se riznym zdrojim a podminkam
prostiedi. (Moretto et al., 2008) Morfologicka, molekularni i kombinovana analyza potvrdily tento rod

jako monofyleticky.

TROFIC OF CAPRICCRN o S 50 de Janeiro

Argenftine
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Obr. 6: Soucasné geografické rozsifeni rodu Geophagus.

1.3.2. Gymnogeophagus Ribeiro, 1918

Rod Gymnogeophagus ¢ita 11 popsanych druhti a je rozsifeny v jizni ¢asti Jizni Ameriky,
v povodi fek Parana, Paraguay a Uruguay, véetné delty La Plata, a v jezerech Dos Patos a Herin na
hranici Uruguaye a Brazilie (viz obraz 7). (Pereyra & Garcia, 2008) Jedinou vyjimkou je G. balzanii

z feky Gauporé v povodi Amazonky, ktera ma ale na hornim toku ptirozené propojeni s fekou Jauru
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z povodi Parana. Je to zfejmé reliktni, endemicky druh, pozistatek z doby pfed vyzdvizenim
centralnich And (Eocén — Oligocén), kdy doslo k posunuti hranic povodi, a feka Parana ziskala n¢které
horni toky Amazonko-Orinockého systému. Vyskytuje se v povodi velkych tek, kde ale nejcasteji
obyva jejich Siroké, zarostlé nivy, se spoustou tlni a jezirek, slepa ramena a druhotné toky. (Malabarba
etal., 2010).

Tento rod tvofi stiedné velké az velké ryby, s velikosti téla obvykle mezi 10 — 20 cm, mezi ty
nejvetsi patii G. lacustris s 20 cm a G. gymnogenys, s velikosti téla obvykle do 18 cm, ale byl odchycen
i jedinec velky 23 cm (Stawikowski & Werner, 2004).

Tento rod byl na zakladé molekularni analyzy uréen jako monofyleticky a mohli bychom jej
rozdélit do dvou linii. Do té prvni patfi monogamni jedinci, s téméf neznatelnym pohlavnim
dimorfismem, kladouci jikry do substratu (G. setequedas, G. rhabdotus, G. meridionalis, G. che). Do
druhé linie patii polygynni jedinci se zfetelnym pohlavnim dimorfismem, patiici mezi larvofilni
tlamovce, ktefi nosi pouze mlad’ata (G. labiatus, G. balzanii, G. gymnogenys, G. lacustris, G. australis,
G. caaguazuensis, G. tiraparae). (Stawikowski & Werner, 2004; Gonzales-Bergonzoni et al., 2009)
Rod Gymnogeophagus je tedy jednim z mala rodt cichlid, uvniti kterého se vyskytuje variabilita
v rodi¢ovské péci, ktera by mohla souviset s primitivnosti ¢i odvozenosti jednotlivych druht.

V roce 2008 provedly Pereyra a Garcia molekularni rozbor cytochromu b, a ur€ily tak vztahy
uvniti rodu a také jeho monofyleticnost. Vysledkem tohoto rozboru je zjisténi, ze vytirani do substratu
je primitivni znak, zatimco noSeni mlad’at v tlam¢ je znak odvozeny, a to proto, ze zkoumany druhy
G. meridionalis, kladouci jikry, se nachazi na bazi fylogenetického stromu, a tlamov¢i druhy
G. labiatus a G. gymnogenys tvoii odvozené, sesterské linie.

Druh G. gymnogenys zahrnuje rizné haplotypy, které tvoii 4 monofyletické linie. P¥ibuzné
linie obvykle Ziji na mistech velmi vzdalenych, zatimco linie nepiibuzné casto koexistuji na jedné
lokalité. Je mozné, zZe diferenciace uvnitf tohoto druhu probihala shodné s pleistocennim a holocennim
pretvafenim mote, které zpiisobilo modifikace habitatl v pobieznich nizinidch od severovychodni
Brazilie az po jizni Uruguay, zahrnujici i systémy jezer Merin a Dos Patos, tedy oblasti dnesSniho
vyskytu rodu Gymnogeophagus. Podle Pereyry & Garcii mohly tyto modifikace umoznit geografickou
disperzi, coz spolu s evolu¢nimi adaptacemi a sexualni selekci dalo za vznik lokalnich haplotypt
G. gymnogenys. Podle stejnych autor by se mohlo jednat i o kryptické druhy, jelikoz mezi jedinci
ruznych haplotypii, Zijicich na stejné lokalité, dochdzi pouze k omezenému toku gend. (Pialek, 2008)
Kryptické druhy by tedy mohly byt vysvétlenim, pro¢ mohou rozdilné fylogenetické skupiny
G. gymnogenys koexistovat ve stejném povodi.

Pereyra a Garcia (2008) ve své studii také urCily, kdy doSlo k rozdéleni jednotlivych
vyvojovych linii rodu Gymnogeophagus. Podle molekularnich hodin doSlo k tplnému oddéleni
G. meridionalis od G. labiatus a G. gymnogenys pted 5,45 milionem let v brzkém Pleiocénu,
k rozdé€leni sesterskych linii G. labiatus a G. gymnogenys doslo pied 4,25 miliony let a k samotné

divergenci uvnitt G. gymnogenys zacalo dochazet pted 1,55 milionem let.
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Obr. 7: Soucasné geografické rozsifeni rodu Gymnogeophagus.

1.3.3. Biotodoma Eigenmann & Kennedy, 1903

Zastupci rodu Biotodoma obyvaji povodi feky Amazonky, vcetné fek Madeira, Ucayali
a Guapor¢, povodi Orinoco, Negro a Essequibo (viz obraz 8). Tento rod zahrnuje pouze dva druhy,
Biotodoma cupido a B. wavrini. Jsou to stiedné velké cichlidy, obvykle se velikost téla pohybuje okolo
10 cm (Leibel, 2013c), ale Stawikowski & Werner (2004) uvadi, Ze samci druhu B. cupido mohou
dorustat az 14 cm. Oba druhy jsou biparentalni a kladou jikry na substrat. Biotodoma wavrini se zivi
detritem, zatimco B. cupido se zivi pfebiranim dna. Oba druhy, ackoli nepatii mezi tlamovce, maji
epibranchialni lalok.

Vnitrodruhova morfologicka variabilita neni u Geophagini pfili§ ¢asta, ovSem uvnitt druhu
Biotodoma wavrini se objevuji morfologické rozdilnosti mezi jedinci Zijicimi v rychle tekoucich
fekach a jedinci ze stojatych vod jezer. U ryb Zijicich v fekach je maximalni hloubka téla posunuta vice
doptfedu nez u ryb z jezer, a jezerni ryby maji zietelnéj$i koncova tsta, nez fi¢ni jedinci. Tato

morfologicka variabilita je dana zfejmé rozdilnymi podminkami prostiedi (riznou ¢istotou vody),
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stejn¢ jako schopnosti danych jedinct plavat v proudu, mistem vyskytu ve vodnim sloupci a velikosti

jejich kofisti (Santos et al., 2011).
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Obr. 8: Soucasné geografické rozsifeni rodu Biotodoma.

1.3.4. Crenicara Steindachner, 1875

Rod Crenicara obyva toky v povodi Amazonky, hlavné jeji prameny v Peru, dale feku Guama,
soutok fek Madeira a Guaporé (na hranici Peru, Brazilie a Bolivie) a feku Essequibo v Guyané (viz
obrazek 9). Stejné jako Biotodoma, i tento rod zahrnuje pouze dva popsané druhy, a to Crenicara
punctulatum a C. latruncularium. Jsou to stfedné velké cichlidy, s velikosti téla do 10 cm, zastupci
obou druhil se zivi pfebiranim substratu, kladou jikry na substrat, jsou polygynni a Ziji v harémovém
uspotadani (Stawikowski & Werner, 2004).

Zajimavosti je, ze C. punctulatum je zfejmé protogynni hermafrodit. Ve skupiné mlad’at
dochazi k rozliSovani pohlavi kolem 7 mésice zivota, kdy se z nejvétsiho a nejrychleji rostouciho
jedince stane samec, zbytek mlad’at jsou samice. Pokud se ze skupiny tento samec odstrani, dominantni

samice se zméni na samce a je schopna reprodukce. Béhem druhého roku zivota se i z dalSich,
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nedominantnich samic mohou stat samci, ovSem nejsou nejsilnéj$i ani nejsou schopni reprodukce, maji

pouze saméi zbarveni. Pafi se pouze po odstranéni dominantniho samce (Oldfield, 2005).

Peru
Basin

'.‘ ;
TROFIC CF CAPRICCRN . A0 de Janziro
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Obr. 9: Soucasné geografické rozsiteni rodu Crenicara.

1.3.5. Dicrossus Steindachner, 1875

Rod jihoamerickych cichlid Dicrossus se vyskytuje v povodi fek Amazonky, Orinoco, Negro,
Tapajos a Madeira (viz obraz 10) (Stawikowski & Werner, 2004).

Tento rod zahrnuje tfi druhy trpasli¢ich cichlid, D. maculatus, D, filamentosus a D. gladicauda,
s velikosti téla maximalné 4 cm (Schindler & Staeck, 2008), a dva druhy stfedné velkych cichlid,
D. foirni a D. warzeli, velké maximalné 7 cm. Jedinci Ziji vyhradné v ¢istych vodach, obecné preferuji
velmi mékkou, teplou (az 30 °C) a tmavou vodu, s pise¢nym dnem a spadanym listim, jediny D. foirni
je zfejm¢ schopen tolerovat jakykoli typ vody. (Romer et al., 2010) Zastupci tohoto rodu jsou
polygynni a tfou se na substrat (Stawikowski & Werner, 2004).
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Obr. 10: Soucasné geografické rozsiteni rodu Dicrossus.

1.3.6. Mikrogeophagus Meulengracht-Madsen, 1968

Tento rod zahrnuje v soucasnosti pouze dva druhy trpaslic¢ich cichlid, Mikrogeophagus
altinospinosus, s maximalni velikosti t€la 5,6 cm, a M. ramirezi, s maximalni velikosti t€la 3,4 cm.
M. altinospinosus je rozsifen v povodi Amazonky, na uzemi Bolivie a Brazilie, hlavné v jejich
ptitocich, v fekach Guaporé a Mamoré, a M. ramirezi je rozsiten v povodi feky Orinoco a v los llanos
na tzemi Venezuely a Columbie (viz obraz 11). Oba druhy jsou vSezravé, maji vyrazny pohlavni
dimorfismus, a ackoli kladou jikry na substrat, maji epibranchalni lalok (Kullander, 2003).

Z rtznych ¢lanku chovatelt ¢i akvaristickych nadSenct vyplyva, Ze Mikrogeophagus mize

Vv zajeti dorlist az 7 — 8 cm, ovSem z volné piirody neni o takto velkych jedincich zaznam.
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Obr. 11: Soucasné geografické rozsiteni rodu Mikrogeophagus.

1.3.7. ,,Geophagus* brasiliensis Quoy & Gaimard, 1824

Druhovy kompex ,, Geophagus * brasiliensis obyva riiznorodé biomy a ma rzné morfologické
variace, coz dalo za vznik teorii, Ze se nejedna o jeden druh, nybrz soubor nékolika druhti. Tento
komplex tedy sdruzuje podobné druhy, které se ovSem nedaji nazyvat pravymi Geophagus.
Morfologicky jsou s Geophagus téméf shodni, ale 1i8i se karyotypem, proto se o¢ekava, ze z tohoto
komplexu bude ustanoven novy rod.

,, Geophagus *“ brasiliensis je cichlida bézna v pobieznich tocich vychodni a jizni Brazilie
a Uruguaye (Kullander, 2003), napiiklad Rio Moco, Rio Itapicuru, Rio Paraguagu a Rio Parana
(Stawikowski & Werner, 2004) (viz obrazek 12). Je jednim z nejéastéjSich druhi ryb v brazilskych
fekach, velmi adaptabilni na prostedi stojatych vod, proto je také velmi bézny v tinich, jezerech a
vodnich nadrzich s dostate¢nou moznosti vertikalniho pohybu (Santos et al., 2011).

Tento druhovy komplex zahrnuje stiedné velké ryby, velikost jednotlivych druhi se pohybuje
od 7 do 15 cm (Stawikowski & Werner, 2004), ale Kullander (2003) uvadi maximalni velikost

odchyceného jedince az 28 cm.
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Jsou to vSezravé ryby, zivici se piebiranim substratu (Santos et al., 2011), ale v pribéhu zivota
se meéni podil pfijimané zivocisné a rostlinné slozky. Vice zivocisné potravy potiebuji mladé ryby,
obecné do 2 cm velikosti téla (Mazzoni & Soares da Costa, 2007).

Tento komplex zahrnuje mnoho druhtl, naptiklad ,, Geophagus“ brasiliensis, ,, Geophagus “
iporangensis  (Kullander, 2003), ,,Geophagus“ itapicuruensis, , Geophagus® obscurus
a ,, Geophagus *“ minutus, a dal$i druhy, zatim nepopsané, pojmenované pouze podle feky, z niz byly
poprvé odchyceny (Stawikowski & Werner, 2004).

Vsichni zastupci G. brasiliensis jsou diploidni (2n = 48), ale od rodu Geophagus s. s. se lisi
naptiklad v kvantité a umisténi heterochromatinu nebo variabilitou jinych chromozomalnich markera.

(Perazzo et al., 2013) A pravé na zakladé morfologickych a molekularnich charakteristik je G.

brasiliensis povazovan za komplex druhu (Bettina Pires et al., 2009).

TROFIC OF CAPRICCRN o gp 0 de JanEiro

Argenftine
Basin

Obr. 12: Souc¢asné geografické rozsiteni druhového komplexu ,, Geophagus “ brasiliensis.
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1.4. Biogeografie

Disperzni a vikaria¢ni udalosti byvaji vyuzivany jako podpora biogeografické hypotézy,
vysvéetlujici Gondwansky vzorec rozlozeni cichlid. Fosilni druhy byly nalezeny v eocennich
sladkovodnich sedimentech v Argenting, Brazilii a Africe, a jsou ziejmé z bartonianské doby, tedy
obdobi stfedniho Eocénu, pted 41 — 38 miliony let. To znamena, Ze nejsou dostate¢né staré¢, aby
s ur¢itosti potvrdily hypotézu driftu (pokud by byly z obdobi kiidy, bylo by to presvéd¢ivejsi). Fosilie
maji své synapomorfie, ale také vzhled modernich rodt ryb, coz by znamenalo obrovskou diferenciaci
bazalnich linii cichlid a konzervaci vzhledu uz z eocénu. Tato diferenciace musela néjakou dobu
probihat, coz znamena, ze pocatek skupiny musi byt starsi, nez stafi uvddéné u v soucasnosti znamych
fosilii (Malabarba et al., 2010).

Geologické udalosti, jako zalednéni b&éhem pleistocénu, hluboce ovlivnily historickou
demografii sladkovodnich ryb. Nizka hladina mote béhem pleistocénu omezovala propojenost ficnich
systémd, ¢imz se zvysila geneticka rozmanitost populaci. Disperze jihoamerickych nizinnych ryb mezi
rozdilnymi povodimi se pravdépodobné objevila v nékolika pobieznich fekach jizni Brazilie
a Uruguaye béhem holocénu, kdy se obratil tok téchto pobieZnich fek, jejich rozvodi se posouvala stale
vice dovnitf kontinentu, a postupné dochazelo k promichani vnitrozemské a pobfezni rybi fauny
(Pialek, 2008). Riuzné geologické udalosti mohly zptlsobit i propojeni hornich tokid povodi fek Jizni
Ameriky. Béhem nékolika obdobi snizené¢ hladiny mofte, ktera byla oproti dnesni asi o 100 m nize,
dochazelo pravdépodobné k propojovani mensich tokil, coz mélo za nasledek vznik rozsahlych fi¢nich
udoli, a s tim souvisejici disperzi ichtyofauny (Pereyra & Garcia, 2008).

Povodi Amazonky, ve kterém zije vétSina rodd tribu Geophagini, je tvofeno tfemi typy
ekologicky velmi rozdilnych fek. Kalnymi a bahnitymi fekami ("bila voda"), ¢istymi toky s "¢irou
vodou" a zivinami chudymi fekami s "¢ernou vodou".

Kalné feky maji prevazné prameny v Andach a jsou bohatsi na Ziviny nez feky cisté nebo
erné. Casto nesou vulkanicky material, zvla§té bohaty na fosfor, draslik a dusik, a jsou tak diilezitym
zdrojem zivin nejen pro celou Amazonku, ale i pro vétSinu jejich pritokd. Kalné vody maji pH vice
méné neutralni, pouze v Andach, v nadmoftskych vyskach kolem 2 000 m, mize byt pH vyssi nez 8,0.
Ackoli jsou kalné vody bohaté na ziviny, nedostate¢né propousti slune¢ni svétlo, a proto v nich je malo
fytoplanktonu a fas. (Goulding et al., 2003)

Cisté feky povodi Amazonky mohou byt rozdéleny do tfi skupin: vétsi toky brazilského
a guyanského §titu; prameny v Andach s nadmotskou vyskou vyssi nez 400 m; a potoky ¢i malé ficky
tekouci z nizin a nadmoiskou vyskou niz§i nez 300 m. Cisté vody v povodi Amazonky maji obecné
mnohem mén¢ zivin, nez vétSina sladkovodnich tokt na svété, a nemohou proto poskytnout vhodné
podminky pro rust fas a vy$$ich vodnich rostlin. V centralnim a vychodnim povodi Amazonky jsou
feky a potoky s ¢istou vodou mirné kyselé, s pH obvykle mezi 6,0 a 6,8. V zapadni ¢asti povodi jsou
hodnoty pH vyssi a v nékterych oblastech mize byt pH vyssi nez 7,0. (Goulding et al., 2003) Oproti

[y

kalnym vodam jsou v Cistych vodach lepsi svételné podminky, a tak je vyskyt fytoplanktonu hojné;jsi.
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Reky s ¢ernou vodou zaujimaji v povodi Amazonky pomérné velkou ¢ast. Reka Negro (negro
$panélsky znamena ¢erny) je Sestou nejveétsi fekou svéta a nejveétsi cernovodou fekou svéta. Malé ticky
a lesni potoky s &ernou vodou se ale nachézeji napii¢ viemi staty Amazonie. Cerna voda pochazi z nizin
S pise¢nou ptidou, z mist, kde se nedokonale rozklada rostlinny material, a ¢im je ho vice, tim je voda
tmavsi. Tato voda je ovSem tak velmi chuda na Ziviny, Ze by se chemicky dala ptirovnat k destilované
vodé. Cerna voda je silné kysela, pH v fece Negro se pohybuje mezi 3,8 a 5,4, v mensich tocich je pH
obvykle o trochu vyssi. (Goulding et al., 2003)

Z tohoto rozdéleni plyne, ze vodni prostfedi muze byt pro cichlidy nepfekonatelnou
ekologickou bariérou, ovSem jejich Sifeni zabrafiuji i riizné geografické bariéry, jako naptiklad Cetné

vodopady, i samotny tok Amazonky.

Lépez-Fernandez et al. ve svych pracich (2005, 2010, 2012, 2013) vysvétluje velkou diverzitu
geophaginnich cichlid adaptivni radiaci. Pro tu je typické, ze z pivodniho druhu, obyvajicitho maly
areal, rychlou speciaci vzniknou druhy nové, vice ¢i méné odlisné od druhu pivodniho, Casto i
obyvajici rozdilné ekologické niky (Cox & Moore, 2010).

Pro Geophagini nebyla nikdy publikovana biogeograficka analyza, ve které by byla zjisténa
oblast, ve které zil spolecny ptedek, ale vzhledem k tomu, Ze v soucasnosti Geophagini obyvaji témet
celou Amazonii, da se predpokladat, ze i plivodni areal rozsifeni byl rozsahly. Cilem této prace bylo
takovou analyzu vypracovat, a na zakladé vysledka diskutovat hypotézu vzniku soucasné diverzity

adaptivni radiaci.
2. BIOGEOGRAFICKA ANALYZA AREALU PUVODNIHO ROZSIRENI

2.1. Metodika

Fylogeneticky strom potiebny pro provedeni biogeografické analyzy jsem pievzala jiz hotovy
od autorti Ri¢an et al. (nepublikovano). Tato evoluéni hypotéza tribu Geophagini byla vytvofena na
zékladé fylogenetické kombinované matice sestavené z nékolika sekvenovanych lokust (cyt b, ND2,
ND4, 16S, Rag2, COI). Dataset obsahoval celkem 85 taxont (tab. 1) a 4674 znaka (sekvenovanych
nukleotidr). Fylogeneticky strom byl vytvoien v programu MrBayes 3.1.2 (Huelsenbeck and Ronquist,
2001; Ronquist and Huelsenbeck, 2003) a vhodny evolu¢ni model byl vybran v MrModelTest 2.2
(Nylander, 2004).

Pro biogeografickou interpretaci uvedené fylogeneze byla pouzita metoda S-DIVA (Statistical
Dispersal-Vicariance Analysis). Tato metoda statisticky vyhodnocuje pravdépodobnost vyskytu
taxonu v alternativnich ancestralnich oblastech pro kazdy uzel fylogenetického stromu a zohlednuje
tak nejistotu fylogenetické i biogeografické optimalizace. Biogeograficka rekonstrukce pracovala
celkem s 38 oblastmi endemismu tvofenymi sladkovodnimi ekoregiony Jizni Ameriky, ve kterych se

Vv soucasnosti vyskytuji zastupci tribu Geophagini (tab. I1; obr. 13).

21



Tab. I: Soupis vsech druhd, se kterymi se pracovalo pfi analyze.

Acarichthys heckeli
Apistogramma elizabethae
Apistogramma hoignei
Apistogramma hongsloi
Apistogramma nijsseni
Apistogramma norberti
Apistogramma panduro
Apistogramma piauiensis
Apistogramma steindachneri
Astronotus orbicularis
Astronotus ruboocellatus
Astronotus sp.

Biotodoma cf. cupido
Biotodoma cupido
Biotodoma wawrini
Biotoecus dicentrarchus
Biotoecus opercularis
Cichla kelberi

Cichla melaniae

Cichla ocellaris

Cichla pinima

Cichla sp.

Cichla thyororus
Crenicara maculata
Crenicara punctulatum
Dicrossus filamentosus
Geophagus abalios
Geophagus aff. altifrons
Geophagus aff. argyrostictus

Geophagus aff. brasiliensis
Geophagus altifrons
Geophagus argyrostictus
Geophagus brokopondo
Geophagus camoplensis
Geophagus cf. altifrons
Geophagus cf. brachybranchus
Geophagus cf. brasiliensis
Geophagus cf. proximus
Geophagus cf. surinamensis
Geophagus cf. sveni
Geophagus cf. winemilleri
Geophagus cressilabris
Geophagus dicrozoster
Geophagus grammapareus
Geophagus harreri
Geophagus megasema
Geophagus neambi
Geophagus parnaibae
Geophagus pellegrini
Geophagus proximus
Geophagus sp.

Geophagus steindachneri
Geophagus surinamensis
Geophagus sveni
Geophagus taeniopareius
Geophagus winemilleri
Guianacara cf. geayi

Guianacara cf. owroewefi
Guianacara cf. stergoisi
Guianacara geayi

Guianacara sp.

Guianacara sphenozona
Gymnogeophagus balzanii
Gymnogeophagus gymnogenys
Gymnogeophagus labiatus
Gymnogeophagus meridionalis
Gymnogeophagus rhabdotus
Heros severus
Chaetobranchopsis orbicularis
Chaetobranchus flavescens
Mikrogeophagus altispinosus
Mikrogeophagus ramirezi
Satanoperca aff. jurupari
Satanoperca aff. leucosticta
Satanoperca aff. pappaterra
Satanoperca cf. jurupari
Satanoperca cf. leucosticta
Satanoperca cf. pappaterra
Satanoperca cf. Teucosticta
Satanoperca daemon
Satanoperca leucosticta
Satanoperca lilith
Satanoperca pappaterra
Taenicara candidi
Tahuantinsuyoa macantzatza

Tabulka uvadi seznam vSech druhtl, které byly osekvenovany a pouzity k biogeografické

rekonstrukci pivodnich areald rozsifeni.
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Tab. II: Soupis ekoregiontl Jizni Ameriky, pouzitych pii biogeografické rekonstrukei.

Oblast| ID Nazev ekoregionu Oblast| ID Nazev ekoregionu
A 316 | Amazonka — niziny 328 | SV Mata Atlantica
318 | Mamor¢ - Madre de Dios 329 | Paraiba do Sul
B 319 | Guaporé — Itenez 330 | Ribeira de lguape
C 321 | Madeira — Brazilsky stit 331|JV Mata Atlantica
D 320 | Tapajos — Juruena 332 | dolni Uruguay
E 322 | Xingu 333 | horni Uruguay
F 324 | Tocantines — Araguaia N 334 | jezero dos Patos
G 323 | Amazonka — pobiezni toky 335 | Tramandai - Mampituba
325 | Parnaiba 342 | Chaco
H 315 | Amazonka — Guyansky §tit 343 | Paraguay
I 311 | Amazonka — Andy 344 | horni Parana
J 310 | Essequibo 345 | dolni Parand
K 314 | Rio Negro 346 | Iguagu
L 308 | Orinoko — Guyansky §tit 352 | Fluminense
307 | Orinoko Llanos 208 | Santa Maria
M 309 | Orinoko — delta 209 | Chagres
313 | vychodni Amazonka O 210 | Rio Tuira
N 326 | SV Caantinga a pobiezni toky 302 | Magdalena — Sinu
327 | S. Francisco 305 | Orinoko — Andy

Tabulka zaznamenava soupis ekoregionl, které byly pouzity pfi biogeografické analyze
plvodnich arealli rozsiteni. Dale se zde uvadi oznaceni oblasti, se kterymi se v analyze pracuje (A —

O, viz obrazek 13) a mezinarodni identifika¢ni ¢islo (ID), kterym se dany ekoregion oznacuje.
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Obr. 13: Mapa Jizni Ameriky s vyznacenymi sladkovodnimi ekoregiony (A — O; ¢iseln¢) tak,
jak je uvedeno v tabulce II.
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2.2. Vysledky
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Obr. 14: Multilokusova fylogeneze tribu Geophagini vytvotena bayesianskou analyzou (Ri¢an et al.,
nepublikovano) s vyznacenim hypotetickych ancestralnich aredlti jednotlivych rodd navrzenych

metodou S-DiVA.
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Obr. 15: Mapa s barevné vyzna¢enymi hypotetickymi ancestralnimi arealy jednotlivych rodu (S-
DiVA): A — povodi Amazonky; B — povodi Guaporé; C — povodi Madeira; D — povodi fek Tapajos
a Juruena; E — povodi Xingu; F — povodi Tocantines; H — amazonska ¢ast Guyanského Stitu; | —
pobfezni feky Guyany, Surinamu a Francouzské Guiany; K —povodi feky Negro; N — pobfezni feky

Brazilie, povodi fek Paraguay a Parand; O — feky severnich And.

Z vysledkil biogeografické analyzy vyplyva, Ze Geophagini méli ptivodné velky areal rozSifeni
(viz obrazek 15) a zaroven i to, ze rody nepochazeji z jednoho arealu, ale obyvali arealy rizné. Rod
Geophagus, podle této analyzy, piivodné obyval povodi fek Tocantines, Xingu, Tapajos, Gauporé a
Madeira, a vyskytoval se i v fekach Guyanského S§titu i v fekach severnich And. Rod Gymnogeophagus
a druhovy komplex ,, Geophagus *“ brasiliensis maji plivod v pobfeznich fekach Brazilie, ¢i v povodi
fek Paraguay a Parana. Rod Biotodoma obyval ekologicky velmi rozdilna povodi jako jsou kalné vody
Amazonky a jejich pfitokt, cisté feky v povodi Tocantines, nebo ¢erné vody feky Negro.
Mikrogeophagus altispinosus ma ptvodni areal v povodi feky Guaporé, M. ramirezi pak v povodi
Orinoka, v oblasti Guyanského S$titu. Rod Guianacara se vyskytovala v pobieZnich fekach. Rod
Satanoperca mél velka areal ptivodnicho rozsiteni, ktery zahrnoval povodi fek Amazonka, Negro,

Tocantines, Xingu, Tapajos, Gauporé a Madeira, fek Guyanského §titu a pobieZznich toki Guyany,
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Surinamu a Francouzské Guiany. Sesterské rody Apistogramma a Taeniacara maji ptvodni areal
V povodi Amazonky.

Pro zbylé rody (Biotoecus, Tahuantinsuyoa, Heros, Chaetobranchus, Chaetobranchopsis,
Acarichthys, Crenicara, Dicsrossus, Astronotus a Cichla) nebyla analyza schopna ur¢it ptivodni areély.

3. DISKUSE

Fylogeneticky strom vytvofeny pro biogeografickou rekonstrukci, je na nékolika mistech
polytomni, a zfejmé kvili tomu nebyly pfi rekonstrukci pro ¢ast rodt vytvoieny arealy ptivodniho
roz§ifeni. Polytomni je i ¢ast stromu mezi sesterskymi skupinami rodd Gymnogeophagus,
,»Geophagus brasiliensis, Biotodoma a nékterych druht rodu Geophagus, ov§em pro tyto rody urcila
biogeograficka analyza ptivodni arealy rozsifeni odpovidajici soucasné geografické distribuci, je proto
pravdépodobné, Ze ptredci téchto rodu tyto arealy obyvali.

Vzhledem k netiplnosti biogeografické analyzy, nelze fici, Ze zname celkovy ptivodni areal
Geophagini, ale i bez téchto chybéjicich dat je jasné, Ze predek Geophagini mél velky areal rozsiteni
(viz obrazek 15). Nejvyznamnéj$imi oblastmi rozsifeni byly Cisté vody Brazilského Stitu, hlavné
povodi fek Tocantines, Xingu, Guaporé a Madeira, dale Cisté a ¢erné vody fek Guyanského Stitu
(naptiklad Trombetas, ale i bélovoda Branco), povodi Amazonie, ¢ernovodé feky v povodi Rio Negro,
a oblasti severnich And, pobieznich fek Brazilie a nizin La Plata. Jednotlivé areély jsou nejenom velmi
rozsahlé, ale Casto i ekologicky odlisné a neni tedy mozné, aby spole¢ny ptedek zil pouze v jednom
z téchto areald, jak by tomu bylo, pokud byla hypotéza o adaptivni radiaci pravdiva.

Uvnitt tohoto tribu jsou Sesterské skupiny alopatrické (kromé& nékterych Crenicichla), a
obyvaji rozdilna povodi fek (a€ casto sousedici), coz je spise typické pro alopatrickou speciaci, nez pro
adaptivni radiaci. Zaroven jsou si rody uvnitf tribu Geophagini velmi ekologicky i morfologicky
podobné (opét s vyjimkou Crenicichla), je tedy pravdépodobné, ze vSechny adaptace vznikly druhotné,
a hlavnim zpasobem speciace byla speciace alopatricka (Ri¢an, 2014, nepublikovano). Pro tu je
(naopak od adaptivni radiace) typicky velky areal puivodniho rozsifeni druhu, ktery se disledkem
ruznych geografickych ¢i ekologickych bariér rozdélil na mensi arealy, jednotlivé populace se tak mezi
sebou nemohli kiizit a vznikly tak druhy nové (Cox & Moore, 2010).

Zavérem lze tedy fici, Ze ackoli neni biogeograficka rekonstrukce pivodnich areall upln4, je
jisté, ze rody tribu Geophagini maji rizné arealy ptvodniho rozsiteni, a tudiz nevznikly pouze v jedné
oblasti. Za vznikem diverzity tedy nemtze byt adaptivni radiace, jak tvrdi Lopéz-Fernandez, ale

S nejvetsi pravdépodobnosti alopatricka speciace.
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“Geophagus” steindachneri
Eigenmann & Hildebrand, 1910

Gymnogeophagus Ribeiro, 1918 Biotodoma Eigenmann & Kennedy, 1903

,A{_ f

Crenicara Steindachner, 1875 Dicrossus Steindachner, 1875

Mikrogeophagus Meulengracht-Madsen, 1968 “Geophagus” brasiliensis Quoy & Gaimard, 1824

Obr. 16: Graficky piehled rodt a druhového komplexu, patiicich do Geophagus sensu lato.
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