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1 Uvod

I kdyz je Amazonsky destny prales druhové nejbohatsi pozemni ekosystém na svéte,
datovani a ptivod jeho diverzity z evolu¢niho hlediska je zatim stale predmétem debat
(Hoorn et al., 2010b). Znacna ¢ast dnesni druhové diverzity je ptic¢itana kombinaci relativné
konstantniho vlhkého teplého podnebi a heterogenniho substratu (Wesselingh et al., 2010).

Dlouhou dobu byla za zdroj Amazonské diverzity povazovana teorie refugii, poprvé
formulovana roku 1969 J. Hafferem, ale v 90. letech se ale ukézalo, ze centra druhové
diverzity, kterd byla povazovdna za dikaz této teorie, byla ur€ena na zaklad¢ chybné
metodiky sbéru dat (Wesselingh et al., 2010). Casem byla tato teorie na zikladd
piibyvajicich fylogenetickych studii opusténa a nahrazena teoriemi novymi, které zasazuji
puvod diverzity do vzdalenéjsi historie a chapou vznik druhové rozmanitosti jako mnohem

komplexné&jsi proces (Bush, 1994; Santos et al., 2010).
1.1  Evoluce Amazonie

1.1.1 Geomorfologie

Jihoamericka deska byla po stovky miliona let spojena s deskou Africkou v jeden
obrovsky paleokontinent Gondwanu, dokud pted asi 100 miliony nedoslo k jejich rozpadu
a k formaci samostatného kontinentu Jizni Ameriky (Scotese, 2001). Hlavnimi
geografickymi utvary tohoto kontinentu jsou Jihoamericka deska (zahrnujici Guayansky
a Brazilsky Stit a Amazonsky kraton), jizni, centrdlni a severni Casti And, subandska
predhluben a Stiedni Amerika (Veblen et al., 2007).

Guayansky a Brazilsky $tit na vychod¢ kontinentu jsou prehistorické Gtvary zemské
ktry, které dosahuji pouze mensich nadmotskych vysek (asi do 1000 m n. m.) a ztratily
vétsinu svych snadno erodovatelnych sedimentt (Albert & Reis, 2011b). Po celou historii
byly spojeny v jeden souvisly ttvar, az do doby pted asi 8-12 miliony let, kdy byly rozdéleny
Amazonkou, ktera si jimi prorazila cestu do Atlantiku (Goulding et al, 2003; Lundberg et al.
1998).

Andy, lemujici zapadni okraj kontinentu, jsou oproti §titim naopak pomérn¢ mladym
pohotfim, jehoz orogeneze trva zhruba 100 miliond let (Cobbolt et al., 2007),
S nejintenzivngj$imi vrasnymi procesy béhem poslednich 20 milionu let (Gregory-Wodzicki,

2000). Faze, ve kterych vrasnéni probihalo, byly zdrojem obrovského mnozstvi sedimentd,



které zaplavovalo oblast moderni zdpadni Amazonie, coZ mélo zésadni vliv na podobu
dnesnich povodi Jizni Ameriky (Albert & Reis, 2011b).

Mezi $tity a Andskym pohotim se rozprostira Amazonska nizina na plose 5.3 miliona
km?, charakteristicka svou relativné nizkou polohou vii¢i hlading oceanu a velmi ¢lenitym

eroznim povrchem (Costa et al., 2001).

1.1.2 Andy

vvvvvv

bylo bezpochyby vyvrasnéni And. Andské pohofi tvoii zhruba 7000 km dlouhy pas tdhnouci
se smérem od jihu na sever, s nékterymi vrcholy i pfes 6000 m n. m. Topograficka struktura
jako tato ma potencionalné silny vliv na cirkulaci vzduchu nad pevninou, regionalni klima
a evoluci oblasti (Sepulchre et al., 2009). Pohoti funguje jako klimaticka bariéra, ktera
izoluje stied a vychod kontinentu od vlivu Tichého oceanu a zapad od vlivu Atlantiku.
Pohofti funguje jako klimatickéd bariéra, ktera izoluje stfed a vychod kontinentu od vlivu
Tichého oceanu a zapad od vlivu Atlantiku. Slouzi také jako bariéra pro vétry prinasejici
vlhkost z vychodu, coZ ma za nasledek udrzovani vlhkého destivého podnebi celé Amazonie
(Mora et al., 2010).

Toto pohoii bylo vyvrasnéno subdukci desky Nazca pod Jihoamerickou desku
z geologického hlediska pomérné neddvno, v tfetihorach a ctvrtohorach, a jeho vyvoj stale
pokracuje (Goulding et al., 2003; Wesselingh et al., 2010). Strmé svahy And ve spojeni
S nestabilnim podlozim a silné desté plsobici na vychodni svahy mély za nasledek asi 10
miliont let trvajici silné eroze (Goulding et al., 2003). Sedimenty masivné splavované z hor
ve velké mife ovlivnily pfilehlou zdpadni Amazonii a mély obrovsky vliv jak na jeji podobu,
tak na soucasné usporadani fek a povodi (Albert & Reis, 2011Db). Vyvrasnéni Severnich And
vyvolanim allopatrické speciace nizinnych organismli a adaptivnich radiaci v nové

formovanych horskych habitatech (Antonelli, 2008).

1.1.3 Reky

Dnes se 93 % vsech povodi Jizni Ameriky vléva do Atlantiku (Lundberg et al., 1998).
Hlavni osa odvodiiovani kontinentu lezi mezi Guayanskym a Brazilskym Stitem a Andami.
V soucasné dob¢ se jedna o feky Orinoko, Amazonku a povodi Parany a Paraguaye, které

dosahly svého soucasného uspofadani v priubéhu neogénu (Albert & Reis, 2011b).



V raném miocénu smétovala velka ¢ast povodi severozapadni Amazonie na sever
podél paleo-Orinoka do delty v jezete Maracaibo, které tsti do Karibiku. Rychlé tektonické
pohyby v Andach v pozdnim miocénu vedly k vyznamnym zménam v uspotfadani tek
(Hoorn et al., 1995). Vrasnéni And pied asi 8,5-8 miliony let mélo za nasledek uzavieni
spojeni Paleo Amazonky a Orinoka s Karibikem a pied zhruba 8 miliony lety byl ustaven
soucasny Fi¢ni systém Amazonky a Orinoka (Lundberg et al, 1998).

Nacasovani zmény sméru toku hlavnich povodi Jizni Ameriky bylo nejspise fizeno
transportem sedimentli témito povodimi a rychlosti vrasnéni And. Vzestup And spojeny
S nartistem srazek a tim i eroze zpUsobil, Ze materidl Splaveny z hor postupné vyplnil
subandskou panev za vzniku mokiadt oznacovanych jako systém Pebas (rany miocén)

a nasledn¢ obratil tok feky opa¢nym smérem (Sacek, 2014).

1.2 Hypotézy o0 Amazonii

Bylo jiz navrzeno velké mnozstvi hypotéz vysvétlujicich vznik soucasné diverzity v
Amazonii, které obecné zahrnuji ekologické a vikarianéni procesy spojené s vyznamnymi
geologickymi, hydrologickymi a klimatickymi udalostmi této oblasti (Antonelli etal., 2010).
V této praci se zabyvam vybranymi hypotézami, které se tykaji oblasti, do které rod

Bujurquina svym vyskytem zasahuje.
1.2.1 Gradientova hypotéza

Narozdil od jinych geografickych hypotéz, vysvétlujicich speciaci, tato hypotéza
nevyzaduje geografickou bariéru mezi skupinami jedincii, ktefi diverzifikuji a je mezi nimi
predpokladana urcita mira toku genti. Rozdilna selekce fidici speciaci je fizena rozdilnymi
ekologickymi tlaky, sniZenou fitness hybridnich/pfechodnych jedinci a asortativnim
parovanim v ramci odd¢lujicich se skupin. Tyto vSechny aspekty snizuji tok genli mezi
skupinami, coz mize vést ke speciaci 1 bez pfitomnosti topografické bariéry. Tudiz tento
model piedpokldda parapatrickou speciaci napfi¢ strmymi gradienty prostfedi. Tato
hypotéza byla v minulosti nékolikrat potvrzena i vyvracena, na jeji objasnéni je tedy potieba

uskutec¢nit vice studii (Antonelli et al., 2010).

1.2.2 Andska orogeneze

S gradientovou hypotézou uzce souvisi i hypotéza Andské orogeneze, tykajici
se konkrétné Andského pohoti lemujiciho zapadni okraj jihoamerického kontinentu.

Vrasnéni And je stale trvajici proces, ktery sahd svymi pocatky az do pozdni kiidy (Lundberg



et al., 1998). Dulezitym znakem tohoto utvaru je, ze orogeneze probihala V rychlych
epizodickych fazich (Garzione et al., 2008). To mélo pravdépodobné za nasledek nahlé
zmény spojené s noveé vznikajicimi prostfedimi, s tvorbou bariér a ¢lenitosti a vznikem
gradientu se stoupajici nadmotskou vyskou, coz byly faktory, na které se organismy musely

adaptovat.

1.2.3 Glacialy

Béhem ¢tvrtohor byla evoluce krajiny zasadné ovliviiovana glacialnimi cykly a s nimi
spojenym kolisanim hladin mofi. Tim se zabyva hypotéza piedpokladajici velky vliv
na diverzifikaci amazonské bioty. Pfed asi 2,5 miliony let toto kolisani hladin v glacialech
zitenzivnélo a vedlo ke krat$im, 40-100 tisic let trvajicim cyklim. Velké vykyvy hladin az
0 120 m za jeden cyklus vyrazné ovlivnily fi¢ni systémy pfedevsim nizinné Amazonie (lrion
& Kalliola, 2010).

Diky témto poklesim a vzestuplim se také ménila nadmotské vyska krajiny, coz mélo
obrovsky vliv na habitaty nejen v Amazonii. Kdyz se hladina posunula o 100 m, zptisobilo
to presun urcité oblasti z hlediska nadmotské vysky do jiného mista, ¢asto diky monotonni
povaze Kkrajiny o stovky kilometrii vzdaleného, a tim to piineslo zasadni zmény charakteru
habitatti v ramci tzv. Irion cyklu (Irion & Kalliola, 2010; Wesselingh & Hoorn, 2011). Fauna
a fléra na ptivodnim misté se tak ocitla v jinych podminkach, coz mohlo nasledné zapficinit
migrace, a i speciace druht.

Amazonie je charakteristicka piedevsim svou krajinnou uniformitou a nizinatosti, kdy
niva Amazonky lezi v Iquitos, 3 600 km od usti v nadmoiské vySce pouhych 100 m n. m.
(Crampton, 2011), ale zaroven vysokou heterogenitou s velmi ¢lenitym eroznim povrchem.
Toto nizké polozeni celé Amazonie mélo za nésledek velmi dynamicky vyvoj fek béhem
cykll, které zplsobily kontinudlni reorganizaci tokl fek a hranic povodi. Nasledkem toho
byly rybi populace v nich izolovany nebo se naopak oblasti jejich rozsifeni zvétsily
(Wesselingh & Hoorn, 2011). Toto se ale tykalo pfedevsim nizin, jelikoz horské a podhorska

v

prostfedi byla ¢lenitéjsi, a tim padem se v nich vyskytovalo vice bariér.
1.2.4 Riéni bariéra
Uz v 19. stoleti si A. R. Wallace pfi svém pobytu v Amazonii v§imnul, ze velké feky
jsou Casto bariérou pro nékteré organismy, coz se dnes nazyva jako hypotéza fi¢nich bariér

(Wallace, 1854). Pozd¢ji byla tato hypotéza zptesnéna a definovana tak, ze feky ¢i cela niva

muze byt G¢innou bariérou, kterd izoluje populace na obou biezich, a tudiz znemoziuje



alopatrickou speciaci (Tuomisto et al., 1997). Toto mize za ur¢itych podminek platit
pro terestrické organismy, ale i pro vodni organismy, kde pro nékteré jsou feky koridorem
pro Sifeni ¢i hlavnim habitatem, ale pro jiné naopak bariérou (Turchetto-Zolet et al., 2012).

Pro ryby je zasadni pfedevSim prostfedi, ve kterém se vyskytuji a jsou na néj
morfologicky adaptované (Ri¢an, 2017). To poté miize znesnadnit jejich disperzi pies feky,
které se liSi svymi environmentalnimi charakteristikami, jako jsou napftiklad kalnost vody,
substrat, rychlost toku ¢i predacni tlak (Fernandez et al., 2010).

Prikladem feky, kterd miize slouzit jako koridor, je Casiquiare, konkrétné spojujici
dvé hlavni povodi Jizni Ameriky - Amazonku a Orinoko pfes Rio Negro, které je nejvétSim
piitokem Amazonky (Alberts et al., 2011). Datace vzniku tohoto kanalu se datuje do obdobi
pleistocénu az holocénu (Stern, 1970), a tudiz je mnohem recentnéjsi, nez predchozi spojeni
téchto dvou povodi pred 8-10 miliony let (Hoorn, 1993; 1994; Hoorn et al.,1995). Bylo
prokazano, Ze se v obou povodich vyskytuji ne¢které spolecné druhy v rtiznych typech
habitati a jsou adaptovany na SirS§i environmentdlni podminky, coZz dokazuje, ze teka
Casiquiare muze slouzit spiSe nez koridor jako zoogeograficky filtr, kdy zalezi predevsim
na schopnosti fyziologické adaptace danych druhii na prechodné gradienty mezi t€émito
fekami (Winemiller et al., 2008). Pro rybovité obratlovce jsou tedy prostfedi, ve kterém ziji

a schopnost adaptace zdsadnimi podminkami uréujicimi bariéry pro jejich disperzi.
1.2.5 Refugia

V roce 1969 Jirgen Haffer publikoval na zéklad¢ studie ptaki svou teorii glacialnich
refugii pro vysvétleni center endemismu v Amazonii. Dle néj centra endemismu
korespondovaly s ekologicky stabilnimi tiseky destného pralesa, které se zachovaly béhem
obdobi, kdy bylo klima sussi a zapficinilo rozsifovani savan. Tyto ,,ostrovy* poté diky své
izolovanosti umoznovaly alopatrickou speciaci v nich dochovanych druhii a ndslednou
opétovnou expanzi. Teorie méla velky vliv a bylo proveden nespocet studii, které ji ¢astecné
nebo Uplné potvrzovaly na dalSich skupinach zivocichui (Prance, 1973; 1982). Pozdg&ji ale
byla odmitnuta, jelikoz v Amazonii v glacialech nedochazelo ke tvorbé lesnich refugii
(Colinvaux et al., 2000; Bush & de Oliveira, 2006).

1.2.6 Transgrese
Jihoamericka deska byla dulezitym komponentem diverzifikace neotropické vodni
bioty. Jednim z vyznamnych rysa této desky je jeji nizké posazeni v zemské kufe, jelikoz

50% celkové rozlohy Jizni Ameriky lezi v nadmoiské vySce do 250 m. V dusledku tohoto



byla Jihoamericka deska v minulosti vystavena opakovanym transgresim a regresim mofti
béhem poslednich 120 miliona let, coz drasticky ovlivnilo rozsah a rozsifeni habitat

dostupnych pro obligatné sladkovodni druhy Zivo¢icht (Albert & Reis, 2011b).

1.3 Skupiny

Nejdominantnéjsi biogeografické vzorce druhové diverzity u neotropické rybi
sladkovodni fauny reflektuji ty, které se nachazi i u pozemskych taxonti — u ptaku, savcet,
hmyzu a rostlin atd. Dalsi dulezité vzorce jsou u ryb naopak odlisné a odrazeji uzkou
provazanost evoluce téchto taxont s historii akvatickych habitatli a specifi¢nosti geologické
a geografické historie regionu (Albert etal., 2011). Jednim z mych cilt je zjistit, jaké procesy

ovlivnily biogeografické vzorce ryb a srovnat je s témi u dalSich skupin zivoc¢ichd.

1.3.1 Aves: Tharupidae

Neotropy obyva pies 3500 druht ptaki, tudiz vice nez tfetina jejich svétové diverzity.
Ptaci pfitahovali velkou pozornost védcl, coz vedlo 1 k velkému mnozstvi nedavnych
fylogenetickych studii na toto téma. Haffer (1969) a jeho teorie pleistocennich refugii, ktera
byla zaloZzena na ptacich, zasazovala vznik diverzity v Amazonii do pleistocénu,
ale molekularni data ukazala, ze zdroj této speciace saha do hlubsi historie (Antonelli et al.,
2010). Pleistocenni klimatické vykyvy mohly do ur¢ité miry vyvolat zmény v rozsifeni
ptacich druhd, velikostech populaci a jejich genetické struktuie, ale speciace je ddvana
do souvislosti spise s udalostmi diiv&jsimi, pfedevsim Andskou orogenezi (Alvarez-Varas
et al., 2015).

Ptfes polovinu diverzity neotropti tvofi pévci (Passeriformes). Molekularni studie
datuji jejich pivod do pozdni kiidy (~67 miliont let) s prvni fosilnim zdznamem pied 30
miliony lety (Barker et al., 2004).

Jednou z velkych neotropickych ¢eledi pévcet jsou tangaroviti (Thraupidae), skupina
ekologicky i vzhledové velmi riznoroda. Do Jizni Ameriky se dostali s nékterymi dalSimi
skupinami pévci pies Beringovu Gzinu a velmi rychle se rozsifili a diverzifikovali.
Tangaroviti se vyskytuji od severniho Mexika napfic Jizni Amerikou, od pobteznich oblasti
az po Andskou vrchovinu, coz z nich d€la velmi dobry nastroj ke studiu evolu¢nich procesii
(Burns et al., 2014).

Biogeografické analyzy indikovaly, Ze Casné speciani udélosti této skupiny
se odehravaly v Andach. Andské linie se pravdépodobné rozsitily do dalSich geografickych
oblasti neotropt, kde nakonec podstoupily speciaci (Burns & Naoki, 2004).



1.3.2 Anura: Dendrobatidae

Polovina vSech druhii obojzivelniki se vyskytuje v Jizni Americe. Ze tii fada
obojzivelnikii, mloci a Cervofi pfispivaji k amazonské diverzité jen nepatrné¢ ve srovnani
s zabami (Duellman, 1999). Rostouci mnozstvi nedavnych molekularné-fylogenetickych
studii neotropickych zab ma za cil zhodnotit biogeografick¢é modely a jejich relativni
piispéni k diverzifikaci amazonskych obojzivelnika (Antonelli et al., 2010).

Vyvrasnéni And podnitilo speciaci obojzivelnikd, o ¢emz svéd¢i napadnad beta
diverzita, kterou lze zde nalézt (Antonelli et al., 2010). Diky slabé podpofe speciace
v zavislosti na gradientech prostfedi, se zda byt klasickd vikariance nejlspornéjSim
vysvétlenim pro speciaci andskych zab (Lynch & Duellman, 1997; Wiens, 2004). Ta mohla
piispét k diverzité v Amazonii, jak dokazuje jeden z rozsSitenych druhii zab této oblasti,
Epipedobates trivittatus, ktery sleduje sviij piivod zpét na stiedné vysoko polozené andské
svahy (Roberts et al., 2006), vzorec opakovan¢ viditelny u téméf vSech pralesni¢ek
(Antonelli et al., 2010; Santos et al., 2009).

1.3.3 Eukryota: Plantae

Datovani rozstépu fylogenetickych linii nizinnych skupin rostlin na vychodnich
I zapadnich svazich And miZe poskytnout informace o vrasnéni pohofi a souvisejicich
klimatickych zménédch. Nacasovani ptichodu a diverzifikace organismii vazanych na
specifické klimatické podminky v ur¢ité nadmoiské vySce miize poskytnout informace
0 dobé, kdy hory dosahly vySek odpovidajicich takovymto podminkam (Richadson et al.,
2018).

Donedavna fylogenetické studie povazovaly vrasnéni And jako narazovou a ¢asove
omezenou udalost, coz kontrastuje s geologickymi rekonstrukcemi, které indikuji,
ze se vrasnéni objevovalo v oddélenych ¢asovych periodach od zapadu smérem na vychod

a pusobilo na riizné oblasti v riznych ¢asech (Anonelli et al., 2009).

1.4 Ryby

Jako ve vétsiné pozemskych sladkovodnich ekosystémi, neotropické ichtyofauné
dominuji ryby skupiny ostariophysi (Characiformes, Siluriformes a Gymnotiformes), které
Citaji 77 % druhii. Mezi témito klady jsou nejhojnéji zastoupeni Characoidea (tetry
a ptibuzni) s vice nez 1 750 druhy a Loricarioidea (pancifnati sumci a pfibuzni) s asi 1 490
druhy. Jako u dalSich Gondwanskych faun, cichlidy (Perciformes) jsou také cetné

zastoupeny (Albert et al., 2011).



1.4.1 Cichlidy

Cichlidy (nebo také vrubozubcoviti) jsou sladkovodni ¢eledi ryb patiici do fadu
Perciformes a ¢itaji vice nez 1700 druhu (Berra, 2001; Fricke et al., 2018). Jejich soucasné
roz§ifeni je Gondwanské (Sparks & Smith, 2004). Téméf vSechny druhy cichlid jsou
sladkovodni, pouze malo druhti 1ze najit v prostfedich s brakickou vodou. Vétsina zastupct
se vyskytuje v Africe, ale nékolik malo druht je znamo i z Madagaskaru, Sri Lanky, jizni
Indie a Stiedniho vychodu. Velka ¢ast této Celedi se také nachazi v neotropech, kde zahrnuje
druhy z oblasti Mexika, Stfedni Ameriky, Karibskych ostrovili a tropické a subtropické Jizni
Ameriky (Kullander, 1986).

1.4.2 Rod Bujurquina

Rod Bujurquina patiici do podceledi Cichlasomatinae zahrnuje v soucasnosti
19 druhu (Froese & Pauly, 2019). U n¢kolika druht je znamo, Ze patii mezi tlamovce, coz
je zpisob péce o potomstvo bézny u cichlid jak starého, tak i nového svéta (Kullander, 1986).
Tlamovci piechovavaji vajicka a pladek v tlamé a chréani je tak pfed nebezpecim z vnéjsku
(Reardon & Chapman, 2010).

Oblast rozsifeni rodu zahrnuje zapadni piitoky Orinoka, peruanské, ekvadorské
a zapadokolubmbijské pritoky Amazonky, bolivijskou Amazonii a povodi Paraguaye
a Parany (Kullander, 1986). Druhy tohoto rodu byly diive zatazovany do sbérné skupiny
Aequidens. Tato skupina byla pozd¢ji uznana jako samostatna (Kullander, 1983b). Rod je
fazen spole¢né s rody Tahuantinsuyoa a Andinocara do jednoho kladu, ktery je jesté
dohromady s rodem Krobia sestersky kladu zahrnujicimu rody Aequidens a Cichlasoma
(Musilova et al., 2009). Podpora tzv. BAT kladu (Bujurquina, Andinocara, Tahuantisuyoa)
je silnd, zatimco umisténi ostatnich rodd prozatim neni jisté (Musilova et al., 2009; Lopez-

Fernandez et al, 2010; Ilves et al., 2018).



2 Cile prace

Cili této prace bylo na zakladé fylogeneze a distribu¢nich dat zjistit, (1) zda jsou
kandidatni nové druhy rodu Bujurquina z vychodniho tpati And v Ekvadoru delimitované
v mtDNA fylogenezi a jak jsou si ptibuzné, (2) zasadit Ekvadorské druhy do kontextu celého
rodu, (3) vysledny kladogram porovnat s geologickou historii oblasti a (4) interpretovat, jaké
dalsi faktory mohly mit vliv na jejich diverzifikaci, tj. srovnat vysledky s hypotézami

zabyvajicimi se Amazonii a s jinymi skupinami, které se v dané oblasti vyskytuji.



3 Material a metodika

Fylogeneze rodu a geografické lokality byly mymi vstupnimi daty na jejichz zakladé
jsem je geograficky interpretovala a porovnala s literaturou o zapadni Amazonii (reviews in
Albert & Reis, 2011a; Hoorn & Wesselingh, 2010)

Materidl prace je zaloZzen na pivodnich datech, jez byly Skolitelem nasbirany
v povodich Ekvadoru (dale Peru, Kolumbie, Bolivie, Argentiny a Brazilie) a morfologicky
urceny, a nasledné byla vytvoiena datovana fylogeneze na zékladé mitochondridlni DNA
pro gen cytochrom b. K zakofenéni fylogenetického stromu rodu Bujurquina byly
do analyzy zahrnuty nasledujici outgroupy: sestersky rod Tahuantisuyoa, Sesterska trans-
andska skupina téchto dvou rodd, Andinocara (Musilova et al., 2009), a dale zastupci
ostatnich rodu tribu Cichlasomatini a dva zastupci tribu Heroini. Pro kladogram byla pouZita
nepiima sekundarni kalibrace na zaklad¢ prace Musilova et. al (2015) v programu BEAST
(Drummond & Rambaut, 2007) s pouzitim kalibrace dvou uzla (Obr. 1).

Fylogeneze rodu a geografické lokality sekvenovanych jedincti byly mymi vstupnimi
daty poskytnutymi Skolitelem, na jejichz zaklad¢é jsem je fylogeneticky a geograficky
interpretovala a vysledky porovnala s literaturou o zapadni Amazonii (reviews in Albert
& Reis, 2011a; Hoorn & Wesselingh, 2010), hlavnimi hypotézami diverzifikace v zapadni
Amazonii a s diverzifikaci hlavnich velkych a zajmovych skupin obratlovcii a rostlin
v zapadni Amazonii (viz Uvod).

Fylogenetické pozice kandidatnich morfologicky determinovanych druhta (jedinci;
Obr. 2) byla konfrontovéana s datovanym kladogramem a podpotené ¢i nepodpotené druhové
klastry jsem vyznacila v kladogramu (barevné a také predbéznymi nazvy konzultovanymi
se Skolitelem v ptipad¢ potencidlné novych druht).

Na zéklad¢ geografickych lokalit jedinci (Obr. 3) jsem nasledné interpretovala
biogeografii kladogramu. Jako jednotky pro biogeografickou interpretaci byly pouzity
soucasné fi¢ni systémy v takovém detailu, ktery nejlépe vystihuje endemismus studovanych
druhti. K interpretaci biogeografie rodu Bujurquina v Ekvadoru nebyl pouzit zadny
software, metodou byla interpretace logickou ivahou v ramci vikariantniho paradigmatu nad
mapou oblasti a kladogramem a hledani nejaspornéjSiho geografického feSeni
biogeografické interpretace.

Prvnim krokem biogeografické interpretace bylo zaneseni fylogeografickych
vnitrodruhovych vztahl na mapu. Tyto vztahy jsou ve vysledné mapé¢ naznaceny spojnicemi

mezi lokalitami. Druhym krokem byla interpretace mezidruhovych biogeografickych vztaha
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Vv kontextu soucasné konfigurace povodi. Vztahy mezi druhy a tim pddem biogeografické
vztahy jsou ve vysledné map¢ naznaceny Sipkami.

Pii rekonstrukci biogeografie bylo postupovano podle vikarianéniho paradigmatu,
tj. byly preferovany vikariancni udalosti jakozto nejjednodussi feSeni. Vzhledem
k evidentnimu vysokému endemismu studované skupiny je vikarianéni paradigma
opodstatnéné. Pti biogeografické rekonstrukci jsem tedy postupovala tak, ze pokud se v uzlu
kladogramu potkavaji dva nebo vice rtiznych arealt, tak v tomto uzlu byl rekonstruovan
predek jakozto vyskytujici se v oblasti zahrnujici vSechny tyto arealy. Biogeograficka
rekonstrukce byla provadéna za soucasné konzultace topografické mapy pro porovnani

se soucasnou konfiguraci fi¢ni sit¢.
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Obr. 1: Zakofenény fylogeneticky strom vytvofeny metodou neighbor-joining
s ukazanymi outgroupy a sekundarnimi kalibracemi pro finalni fylogenetickou
analyzu. Zluté jsou ozna¢eny kalibrace pro BEAST analyzu, zelen& vysledné datovani
téchto uzlt z BEAST analyzy. Ciselné hodnotu u uzld jsou bootstrapové hodnoty
z analyzy maximalni parsimonie v programu PAUP* (Swofford, 2003). Cerven4 Sipka

oznacuje odliSnou topologii oproti BEAST analyze.
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Obr. 2: Fotografie reprezentativnich zastupct (dospélych samct) druhti (popsanych

a potencionalné novych) z izemi Ekvadoru studovanych v této praci.
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Obr. 3: Mapa lokalit (distribuce druhti) v povodich Ekvadoru, tecky ohrani¢ené jinou
barvou oznacuji pravdépodobné hybridy na zdklad¢ morfologické determinace.
Typova lokalita a jeden analyzovany jedinec B. zamorensis je mimo mapu (oznacen
Sipkou) v jizn&jsi ¢asti Ekvadoru. Legenda k druhtim (viz Obr. 1): 1) B. zamorensis,
2) B. sp. n. Santiago, 3) B. sp. n. Middle Pastaza-Morona, 4) B. sp. n . Upper Napo, 5)
B. sp. Napo, 6) B. sp. n. Upper Coca, 7) B. sp. n. Upper Aguarico, 8) B. sp. n.
Putumayo, 9) B. sp. n. Lower Santiago-Morona, 10) B. pardus (nebyla zafazena

v molekularni fylogenezi), 11) B. sp. n. Curaray, 12) B. sp. n. Middle Napo.
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4 Vysledky

4.1 Velkoskalova biogeografie a fylogeneze rodu
Bujurquina

Na zaklad¢ fylogenetické analyzy byly ureny vztahy mezi nékolika pravdépodobné
novymi i jiz popsanymi druhy cichlid rodu Bujurquina. Analyza v této praci byla zaméfena
predevs§im na oblast podhuiti vychodni strany Andského pohoti v Ekvadoru. Nepopsanych
druhti tohoto rodu bylo zjisténo né€kolik i mimo tzemi Ekvadoru, ale nejsou zde dale
komentovany.

Rod Bujurquina je neformalné rozdélen na 2 hlavni skupiny, které se od sebe lisi jak
morfologicky, tak 1 fylogeneticky. Druhy vyskytujici se v severni ¢asti arealu rodu maji
hibetni ploutev zabarvenou, zatimco u druhti na jihu je prthledna, druhy v jizni linii maji
pruh na boku téla smétujici ke konci hibetni ploutve, druhy severni linii maji az na dva druhy
pruh rovny, sledujici osu téla. Toto rozdéleni (Obr. 4) podporuje i1 fylogenetickd analyza

piibuznosti druhli na zékladé mitochondrialniho markeru, genu pro cytochrom b (Obr. 1, 5).
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Obr. 4: Velkoskalova fylogeneze a biogeografie rodu Bujurquina podle kladogrami v Obr.

v
.

1 a 5. Jsou vyznaceny dvé hlavni morfologické, fylogenetické a biogeogratické linie (severni
a jizni linie). Typové lokality druhti jsou oznaceny hvézdickou, ostatni lokality krouzky.
Druhy jizni vétve maji bily okraj symbolli, druhy severni linie ¢erny. Pro studovanou
ekvadorskou oblast jsou vyznaeny pouze dva Vv soucasnosti popsané druhy. Nepopsané

kandidétni druhy jsou vyznaceny v mapé na Obr. 3 a v nésledujicich mapéch.
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4.2  Druhy v ekvadorskych povodich

Determinace Ekvadorskych druhti pomoci morfologie naznacuje pfitomnost 1 az 9,
mozna az 11 nepopsanych druhti. Molekularni fylogenetické vztahy (Obr. 1, 5, 6, mapa Obr.
7) podporuji vétsinu téchto novych druhti az na dva, druhy 6 (B. sp. n. Upper Coca) a 7 (B.
sp. n. Upper Aguarico), které na rozdil od ostatnich kandidatnich druht netvoti samostatné
dobfe podpotené a separované klady, ale pouze jeden homogenni klad. Bud’ se tedy jedna
pouze o druh jeden, coZ je nepravdépodobné vzhledem k jejich morfologické odlisnosti nebo
jeden z druhti proSel mitochondridlnim sweepem, tj. nahrazenim své mitochondrialni DNA
cizi. Dale se u nékterych jedinct pravdépodobné jednéd o hybridy. Nékteti hybridni jedinci
odpovidaji t€ém ur¢enym na zéklad¢ morfologie, ale fylogenetické analyza ukazuje i na dalsi
jedince, a nebo se u téchto jedincii jedna o dalsi ptipady mitochondrialniho sweepu (Obr. 5).
Pro dalsi analyzu je proto do budoucna nutno vytvofit fylogenezi pro jaderny genom, aby
bylo mozné hybridy a druhy rozlisit.

Fylogenetické vztahy na druhové urovni jsou pro piehlednost ukazany na Obr. 7, kde
jsou potencialné hybridni jedinci a jedinci s predpoklddanym mitochondridlnim sweepem
zafazeni tak, jak odpovida fylogenezi podle studovaného mitochondridlniho markeru. Pro
nazornost jsou u dobfe zdokumentovanych nepopsanych a popsanych druhd pfidany

piktogramy zakladnich determinacnich znakd.
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4.3  Biogeografie

Identifikované druhy rodu Bujurquina svym vyskytem kopiruji pohoii And
v Ekvadoru a nachazeji se témeét vyhradné v fekach a potocich s ¢istou vodou, coz je jeden
ze tii hlavnich typa vod v Amazonii (Sioli, 1984).

Distribuce druht v povodich a jejich fylogenetické vztahy jsou vyznaceny
v kladogramu na Obr. 5 a v mapé na Obr. 7. Jak miizeme z obrazki vidét, jednotlivé druhy
vykazuji vysoky stupent endemismu a maji jasn¢ identifikovatelné arealy. Tyto jejich aredly
koresponduji se soucasnymi povodimi, ale neodpovidaji jim zcela. Je zde tedy jasné videét,
7e uz na vnitrodruhové a mnohem vice na mezidruhové urovni druhy neukazuji soucasné
hranice povodi, ale jejich minulé konfigurace.

Na vnitrodruhové urovni takovéto vztahy ukazuji napiiklad oba druhy vyskytujici
se vV povodi stfedni a dolni Pastazy a Moronda, coz jsou dnes jiz nekomunikujici povodi
a vyskyt druhii v obou povodich je tedy jasnym diikazem jejich geologického hlediska
nedavného propojeni. Vztahy téchto dvou povodi jsou u obou druhii sesterské (Obr. 5)
s podobnym staiim 0,5-0,7 milionu let, coz poukazuje na jejich rozdéleni v tomto obdobi.
Dalsim ptikladem je tfeti druh vyskytujici se v povodi Pastazy, B. zamorensis. Tento druh
se krom¢ horni Pastazy vyskytuje také v povodi feky Santiago (konkrétn€ opé€t v jeji horni
Casti v povodi Zamora). Dnes povodi Pastazy a Santiaga nekomunikuji (mimo komunikace
ptes feku Maranon v nizin€, kde ale Ziji jiné druhy Bujurquin; Obr. 5), ale distribuce B.
zamorensis napovida tomu, ze v minulosti propojena byla. Vznik sou¢asné konfigurace
povodi Pastazy podle fylogeografie uvedenych tii druhti v ném zijicich tedy spadéa do obdobi
mezi 0,5 a 0,7 miliony let, kdy doslo jednak k oddéleni povodi Morona od Pastazy, jednak
ke vzniku soucasného toku stfedni a dolni Pastazy, a také horni Pastazy v Ekvadoru (Obr. 5
a 7). Nejpiimé&jsim dikazem toho, Ze fylogeografie rodu Bujurquina ukazuje na formaci
soucasného toku Pastazy je sestersky vztah druhu z horniho Santiaga (B. zamorensis)
a druhu z dolni Pastazy (B. sp. n. Lower Pastaza-Morona), mezi nimiZ se nachazi zcela
nepiibuzny druh (B. sp. n. Middle Pastaza-Morona). Druh ze spodni Pastazy a Morona
tak podle biogeografické interpretace vznikl oddélenim z druhu v horni Pastaze k okamziku
vzniku soucasné Pastazy, kdy feka zacCala téct smérem, kterym tece dnes. Datace odd¢leni
téchto dvou druht (pied 0,69 miliony let) je téméf identicka s dataci rozdéleni téetiho druhu
na dve linie (pied 0,75 miliony let). Rozd¢€leni arealu druhu B. zamorensis do sou¢asnych
povodi horni Pastazy a horniho Santiaga je datovano jen mirné pozdeji (pred 0.45 miliony

let; Obr. 5 a 7) a souvisi tedy geograficky i ¢asové s formaci zbylého toku dne$ni Pastazy.
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Formovéani moderni Pastazy pravdépodobné souvisi se zdivem And v této oblasti a také
se vznikem sopky Sangay, jak je diskutovano v Diskuzi.

Biogeografie druhi v povodi druhé velké ekvadorské feky Napo je také zajimava
anemén¢ komplikovana. Jsou zde ctyfi morfologické druhy (tfi molekularni klady)
endemické pro povodi Napa (druhy B. sp. n. Upper Napo, B. sp. n. Upper Coca, B. sp. n.
Upper Aguarico, B. sp. n. Middle Napo), jez tvoii koncovy klad endemicky pro toto povodi
(Obr. 5-7). Tento endemitni klad Napa je v uzlu datovaném na dobu pted 1,4 miliony let
(Obr. 5) sestersky druhu ze vzdaleného kolumbijského povodi Caquetd, a dalSimu druhu
z Napa. V dalsim uzlu (pted asi 1,6 miliony let) se ptidava druh z povodi Putumaya opét
jako sestersky dvéma piedchozim. Od uzlu nadatovaného na 1,4 miliony let by se tedy dalo
hovoftit o soucasném samostatném povodi Napa, kdezto u starSich uzli bylo Napo patrné
soucasti vétsiho povodi, které zahrnovalo $irsi oblast. Tuto interpretaci ale komplikuje to,
ze V n¢kolik uzlech uvnitf klddu Napa jsou jedinci pochazejici z povodi Putumaya
(ptedpokladani hybridi ¢i jedinci s mitochondrialnim sweepem) nebo z ¢asti povodi Napa,
které mezi sebou Vv soucasnosti nemaji vyhradni komunikaci. Kone¢na formace povodi
soucasného Napa a jeho oddéleni od sousedniho Putumaya je tedy pravdépodobné mladsiho
data a spada do doby pted 1,4 az 0,5 miliony let (Obr.5a 7).

Zajimavé biogeografické vztahy ma také druh z povodi Curaray, coz je nejvetsi
a nejvzdalenéjsi pritok Napa. Tento druh neni sestersky celému Napu, ale onomu jesté
vétsimu geografickému celku, ktery zahrnuje jak Napo, tak Putumayo a Caqueta (Obr. 5-7).
K oddéleni povodi horniho Curaray a Napa tedy nedoslo pouze v ramci téchto dvou povodi,
ale povodi Curaray se separovalo od vétsiho celku paleo-Napa pied asi 1,2 miliony let, kdy je
tento druh z Curaray sestersky blize neidentifikovatelné linii (je znama pouze z jedné
lokality, a to pouze jako juvenilni jedinci coz neumoziuje presnéjsi druhovou identifikaci)
z geograficky sousedniho horniho Napa (Obr. 5-7). Klad paleo-Napa (Napo-Curaray-
Putumayo-Caquetd) zahrnuje také jeden niZinny druh z Peru, jediny v soucasnosti popsany
druh v tomto kladu, B. moriorum, z oblasti soutoku Marafionu a Ucayali (misto vzniku
Amazonky). Biogeograficka distribuce tohoto druhu je za soucasné miry ovzorkovani
interpretovana jako disperze z paleo-Napa, ale teprve pii lepsi prozkoumanosti nizinné
oblasti mezi Ekvadorem a Peru bude mozné jeho distribuci pln€ pochopit.

Sesterskou linii ke kladu paleo-Napa je klad z dolniho Santiaga a Maranonu. Separace
téchto kladu je datovana na 2,9 miliénu let (Obr. 5-7).

Nejvice specia¢nich udalosti v rodu Bujurquina na ekvadorském uzemi tedy spada

do obdobi poslednich 3 milionti let, coz mize souviset se zménami v konfiguraci fi¢nich
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systéml vyvolanymi glacialnimi cykly (Wesselingh & Hoorn, 2011), jak je naznaeno
v Diskuzi.

Hlubsi historie rodu Bujurquina mimo Ekvadorské tizemi jiz neni v detailu namétem
této prace, ale je patrné, ze se odehravala v konfiguraci ficniho systému velmi odlisného
od toho soucasného, jelikoz ¢im dale do historie klady sahaji, tim vice fek zahrnuji a jejich
vztahy neodpovidaji soucasné konfiguraci zapado-vychodné orientovanych tokd, ale spise
severo-jizni konfiguraci (viz Diskuze).

Ve fylogenezi na Obr. 5 jsou také zaznaCeny geologické utvary, které, jak se zda,
mély vyrazny vliv na formovani povodi a kladd v nich a napfi¢ nimi. Jsou jimi platforma
Guyausa a sopka Sangay délici dva hlavni klady severni linie rodu, v Sir§im kontextu také
zvySeniny zemské kiry Vaupés arch, odd¢€lujici zastupce tohoto rodu v Orinoku od zbylych
Amazonskych druhti a Fitzcarrald arch, oddé€lujici druhy horni Ucayali od povodi Madre

de Dios. Tyto utvary jsou Sife diskutovany v Diskuzi.
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Obr. 5: Datovana fylogeneze vytvoiena v programu BEAST s vyznaénou rekonstruovanou

biogeografickou historii rodu Bujurquina. Cisla na uzlech ukazuji staii podle datované

analyzy, Sedé usecky na uz

v

lech ukazuji §ifi

konfiden¢nich intervall rekonstruovanych stari

uzlt. Jedinci jsou barevné oznaceni podle lokalit a tedy povodi, pfesnéji feceno podle

pouzitych biogeografickych jednotek reflektujicich endemismus jednotlivych druhd.
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V levém sloupci jsou barevné a jmenovité vyznaceny hlavni identifikované biogeografické
oblasti na zaklad¢ endemismu druhii a dale jsou barevné vyznaceny geografické konflikty
(napt. mezi Upper Napo, Putumayo, ¢i Middle Napo), jez jsou patrn¢ dusledkem
hybridiza¢nich udalosti mezi druhy, jak je vysvétleno v textu. Napravo od topologie
jsou rekonstruovany ancestralni arealy pro jednotlivé uzly. V kladogramu jsou dale
vyznaceny hlavni biogeografické bariéry a udalosti diskutované v textu, tj. vznik soucasnych
tokt Napa a Pastazy a role hlavnich geografickych fenomént (Vaupes Arch, Fitzcarrald
arch, Guayusa platforma).
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Obr. 6: Fylogenetické vztahy na druhové Grovni na zakladé topologie BEAST stromu (Obr.

5). Potencialné hybridni jedinci a jedinci s potencialnim mitochondridlnim sweepem

jsou zatazeni tak, jak odpovida této fylogenezi podle studovaného mitochondrialniho

markeru. Pro nazornost jsou u dobfe zdokumentovanych nepopsanych a popsanych druhii

vvvvvv

ploutve (horni polovina piktogramil), ktera je nejcastéji bud’ pruhovana nebo teckovana,

a dale 0 morfologii suborbitdlniho pruhu potazmo skvrny, ktera se z n¢j vytvaii. V dolnim

levém rohu piktogramd je morfologie juvenilt, v pravém dolnim rohu piktogramt

je morfologie dospélct.
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Obr. 7: Mapa geografické distribuce a vztahti uvniti a mezi druhy. Spojnice lokalit (¢ary)
ukazuji vnitrodruhové (fylogeografické) vztahy podle kladogramu na Obr. 5. Teckované
c¢ary naznacuji soucasnd rozvodi a vpovodi Napa navic hranici prozkoumané
a neprozkoumané oblasti. Sipky ukazujici smér toku modernich (m) a paleo (p) fek. Toky
paleo-fek jsou vysledkem biogeografické interpretace vnitro- a mezidruhovych
biogeografickych vztahti v kladogramu na Obr. 5, jak je popsano v textu. Je evidentni,

ze pfevladajici smér paleo-tokll byl severo-jizni, zatimco moderni toky maji ptevladajici
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smér zapado-vychodni. Druh ¢islo 10 (B. padrus) je jediny druh, ktery nebyl zahrnut
do fylogenetické analyzy a jeho biogeografické vztahy tedy nejsou znamy. Druh ¢islo 3 (B.
sp. n. Middle Pastaza-Morond) nalezi do samostatného kladu a je tedy neptibuzny ostatnim
Ekvadorskym druhtim (Obr. 5). Vpravo dole: sopka Sangay a jeji vliv na formaci povodi
horni Pastazy, ptivodni tok pastazy naznacem Sipkou pm, moderni tok Pastazy a oddéleni
Upana (dnes horni pfitok Santiaga) Sipkami m. Vlevo dole: Guayusa platforma a hlavni
na ni se nachazejici rozvodi, kterd vymezuji nejstarsi biogeografické udalosti ve fylogenezi

Ekvadorskych Bujurquin. Sopka Sangay taktéz oznacena.
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5 Diskuze

Provedena analyza odhalila, Ze se na vychodnich svazich ekvadorské ¢asti And
nachazi okolo 10 novych druhti rodu Bujurquina namisto popsanych 2. Toto bylo posouzeno
zatim pouze na zakladé morfologického urceni a analyzy mitochondridlniho markeru, pro
uplné potvrzeni poctu druhll je nutno provést jesté¢ analyzu jaderného genomu. Piesto,
ale mizeme vidét na prvni pohled, ze se druhy nachazeji na relativné malych jasné
definovatelnych uzemich fek dnes sméfujicich prevazné na vychod. Casto spolu
nekomunikuji blizce piibuzné druhy a druhy ¢asto nerespektuji soucasna povodi. Existuje
mnoho potenciondlnich faktort, které mohly vznik takovéto druhové skladby zaptiCinit

¢i ovlivnit.
5.1 Minulé a soucasné usporadani ekvadorskych povodi

Na formaci ekvadorskych povodi mélo v minulosti vliv nejspis nékolik lokalnich
faktort. Jednim z lokalnich byla sopka Sangay (Obr.7, dole vlevo), jejiz stafi se odhaduje na
250-500 tisic let. U této sopky v minulosti doSlo opakované ke kolapsu dvou jejich ¢asti
smérem na vychod a jeji byvalé svahy tak vytvorily velké mnoZstvi sedimenti, které
se sesunulo do krajiny (Monzier et al., 1999). Tyto laviny poté formovaly koryta fek a
ovlivnily smér jejich toku v této oblasti.

Ptvodné pod svahy sopky protékala feka smérem na jih, ale tento kolaps ji rozd¢lil
tak, Ze nyni vytéka na dvé strany smérem od Sangaye (Obr. 7, dole vlevo). Obrovské
mnozstvi sedimenti mélo pravdépodobné v kombinaci se subdukci Galapazského
(tj. Carnegie ridge) hiebene pod Jihoamerickou desku za nasledek také odvraceni toku feky
Pastazy do niziny na vychod, jak to miizeme vidét v soucasnosti.

Na velké skale je dilezitym faktorem subdukce desky Nazca, ¢imz na ekvadorském
uzemi vznika tzv. platforma Guayusa (Obr. 7, dole vpravo; Obr. 8), ktera tvofi rozvodi
a rozd¢luje ekvadorské cichlidy do 2 hlavnich skupin. Pfi¢ina vzniku této platformy je dobie
znazornéna na Obr. 8. Andy jsou piedevsim vysledkem subdukce 2 tektonickych desek,
a to podsunutim desky Nazca pod Jihoamerickou desku (Mora et al., 2010). Deska Nazca
ma na sobé horam podobné hiebeny (na jihu hieben Nazca, na severu Galapazsky hieben),
které se také podsouvaji pod Jihoamerickou desku a jejich vlivem se v misté kontaktu tvoii
zvySeniny zemské kiry, na jiznim okraji desky v podobé Fitzcarrald arch a na severu pravé

jiz zminéna Guayusa platform (Espurt et al., 2007; Gutscher et al., 1999).
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To se promitd napt. do druhové skladby dne$niho povodi Pastazy, ve kterém Zziji
3 druhy zahrnuté v nasi analyze. Bujurquina zamorensis ozna¢ena na mapce (Obr. 7) ¢islem
1, vsoucasnosti rozsifend v horni Pastaze a Zamote, je sesterska druhu ¢&. 9, ktery
se vyskytuje ve spodni Pastaze a Moroné, coz nasvédcuje tomu, ze byl tento druh splaven
do niziny Vv disledky formace moderni Pastazy, kde nasledné ptestal komunikovat s B.
zamorensis a tim specioval (Obr. 7). K tomu doslo v obdobi pted zhruba 0,75 miliony let
(Obr. 5). Mezi témito dvéma druhy v oblasti stiedni Pastazy a Morony se vyskytuje jesté
druh ¢. 3 (Obr. 7), ktery je zde ptivodni a je jedinym zastupcem druhé linie severniho kladu
v Ekvadoru. Druh ¢. 3 ma vyraznou fylogeografickou dichotomii datovanou pied cca 0.69
miliony let, jehoz aredl se déli na ose moderni Pastazy. Jelikoz se datace téchto udalosti
velmi shoduji, 1ze z toho odvodit, Ze soucasna Pastaza vznikla v obdobi pted zhruba 0,7
Pastaza stejn¢ jako ostatni velké feky pramenici v Andach (naptf. Napo), je nevhodnym
habitatem pro Bujurquiny, které obyvaji klidn¢ tekouci pralesni feky a potoky, nikoliv
divocici mohutné toky tekouci z And. Takovéto feky jsou pro Bujurquiny bariérou, coz
naznacuje jak absence téchto ryb v téchto fekach, tak vysledky fylogeografie v této praci.

Dalsim ptispénim k této dataci je druh B. zamorensis, ktery byl odchycen mnohokrat
v povodi Pastazy, i kdyZ ma typovou lokalitu v fece Zamora, ktera se nachazi mnohem
dusledkem kolapsu vulkanu Sangay (zaznacen v rizovém krouzku na Obr. 5). | jeho datace
priblizn¢ odpovida dobé, kdy Pastaza zacala téct sou¢asnym smérem, takze mohl byt dalsim
faktorem, ktery dnes$ni uspotadani fek ovlivnil.

Historicky vyvoj dalSich povodi je patrny z fylogeneze zbylé ¢asti tohoto rodu. Druhy
oznacené Cisly 4, 6, 7 a 12 (Obr. 7) se vSechny vyskytuji v povodi Napa a jsou si blizce
ptibuzné (Obr. 5). Pokud se podivame na dalsi druhy v kladogramu, od doby pied 1,44
predpokladat, Ze do obdobi pied 1,44 miliony let existovalo povodi spojujici dnesni horni
Napo s povodimi Putumayo a Caqueta, a od této doby ziejmé vznikalo jiz samostatné
soucasné povodi Napa. Je ale nutno si jeSté povSimnout, Ze jest¢ v dob& pied 0,64 miliony
let se ve fylogenezi vyskytuje komunikace s povodim Putumaya. To Ize interpretovat dvéma
moznymi scénafi: bud’ samostatné Napo existovalo aZ od tohoto bodu nebo doslo
k sekundarni introgresi Putumaya do Napa (Obr. 5, modie oznacené uzly). V historii pied

vznikem moderniho Napa spolu pravdépodobné feky byly propojeny v Sirsi oblast, ktera

vvvvv
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oblast jesté SirSi. I kdyz v soucasnosti vSechna tato povodi sméfuji ze zdpadu na vychod
auzemné lezi vedle sebe, fylogenetické vztahy ryb v nich vykazuji smér toku od jihu
k severu (Obr. 7). To koresponduje s obecnym konsenzem, Ze v historii touto oblasti
protékal systém paleo-Orinoko-Amazonky smérem na sever do Karibiku (Hoorn et al., 1995;
Marshall et al., 1998; Hoorn, 2006; Hoorn et al. 2017; Albert et al. 2018).

Ve stromu na Obr. 5 jsou v ¢ervenych krouzcich zaznaceny jesté 2 ttvary, které mély
zasadni vliv na uspofadani fi¢niho systému kontinentu. Mezi nimi je Vaupes arch, ktery
Vv soucasnosti odd€luje systém Amazonky od Orinoka (Winemiller & Willis, 2011)
a Fitzcarrald arch rozdélujici panve Ucayali a Madre de Dios v Peru (Espurt et al. 2010).

Orinoko bylo odd€leno od Amazonky vyvySenim Vaupes arch béhem pozdniho
miocénu pied asi 8-10 miliony let (Hoorn, 1993; 1994; Hoorn et al.,1995; Lovejoy et al.,
2010). Podle kladogramu na Obr. 5 rozdéleni Amazonky a Orinoka lze odhadovat z vyskytu
B. mariae jako zatim jediného zastupce tohoto rodu v Orinoku, ktery se v povodi Amazonky
nevyskytuje. To nasvéd€uje tomu, ze bariéra, kterd zapficinila separaci téchto dvou povodi,
je pravdépodobné podobného staii, jako tento druh, jehoz molekularni datace vzniku je pred
6,08 miliony let s Sirokym konfiden¢nim intervalem, ktery koresponduje s konsenzem
0 dobé vzniku Vaupes arch. S dataci této bariéry souhlasi napt. také fylogeneticka studie
pirani (Hubert et al., 2007) nebo Zivorodek rodu Fluviphylax (Braganca, 2018).

Druhym utvarem je Fitzcarrald arch, topografickd odezva subdukce hifebenu Nazca
pod jihoamerickou deskou zasahujici 750 km do vnitrozemi (Obr. 8). Rozprostira se od jizni
¢asti Peru do zapadni Brazilie a zabira vice nez 4 000 000 km?. Amazonska panev je jim
rozdélena na severni a jizni ¢ast a zaroven utvar definuje 3 povodi Amazonie: feky tekouci
na sever, na vychod a na jih. K jeho vyvrasnéni pravdépodobné nedoslo diive néz v pliocénu
(Espurt et al., 2007; 2010). Presnéjsi datace byla urCena na obdobi pted zhruba 4 miliony
lety (Espurt et al., 2007), coz potvrzuji nékteré dalsi studie (Braganga, 2018; Roncal et al.,
2015). Dle vysledki na rodu Bujurquina datovani Fitzcarrald arch vychazi na 4,92 milionti
let skonfidenénim intervalem zahrnujicim 4 miliony let, tudiz taktéz souhlasi

s predpokladanym obdobim vzniku tohoto ttvaru.
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Obr. 8: Jizni Amerika S vyznac¢enim geologickych utvart, které vyznamné ovlivnily formaci

dnesnich povodi zapadni Amazonie a jeji vyvoj, véetné studovaného rodu Bujurquina.
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5.2 Hypotézy o Amazonii

V Uvodu byly nastinény zékladni informace o hypotézach tykajicich se Amazonie

a nize budou diskutovany v kontextu rodu Bujurquina.

5.2.1 Gradientova hypotéza

Tato hypotéza je pii vysvétlovani amazonské diverzity Siroce uplatiovana (Albert
et al., 2011) a tyka se riznych typu gradientd, které maji vliv na diverzitu, jako jsou gradienty
vyskové, Sitkové, ¢i gradienty s témito atributy korelované, jako napt. teplota, vlhkost,
sezonalita, mira slune¢niho zafeni atd. U neotropické sladkovodni rybi fauny je zietelny
pfedevsim vySkovy gradient, ktery je se zdsadné 1i$i od toho typického pro ostatni druhoveé
bohaté skupiny organismt Jizni Ameriky. U ryb se maximalni diverzita nachazi v nizinach,
zatimco terestrickych organismu vrcholi ve stiednich vyskach od 500 do 1500 m n. m (Albert
et al. 2011). Pro¢ tomu tak je dodnes neni uplné objasnéno, ale pravdépodobné jsou ryby
ve vyssich polohach ovliviiovany extrémnimi podminkami, které ve vyse polozenych tocich
panuji, jako je napf. silny proud a spad fek, niz§i produktivita €1 nizké teploty. K této
hypotéze se, ale prozatim nemtzeme pln¢ vyjadfit, jelikoz ndm chybi vzorky rodu z nizinné

Amazonie.

5.2.2 Andska orogeneze

Hypotéza zabyvajici se vrasnymi procesy And a jejich dopadem na amazonskou
diverzitu ocividné méla velky vliv na nami sledovanou skupinu.

Rod Bujurquina a jeho diverzifikace sice nespada do tak Sirokého ramce,
ktery by zahrnoval pocate¢ni faze vrasnéni And, ale pokud se podivame na sesterské rody,
je vliv And zcela evidentni. Bujurquina tvoti dohromady jesté se 2 rody Tahuantinsuyoa
a Andinocara samostatny monofyleticky klad (Musilova et al., 2008). Rody Bujurguina
a Tahuantinsuyoa se vyskytuji na vychodni stran¢ And, zatimco rod Andinocara
je charakteristicky svym trans-andskym rozsifenim. Spole¢ny piedek téchto 3 rodu se
do zapadni Amazonie dostal zhruba pred 30 miliony let (Musilova et al., 2008), coz
poukazuje na vikarianc¢ni udalost, ktera zapticinila vznik téchto tfi rod. Toto obdobi totiz

souhlasi s na¢asovanim andské orogeneze (Musilova et al., 2009).
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5.2.3 Glacialy

Glacialni cykly spojené s kolisanim hladin mofi a velkymi zménami nadmotskych
vySek jsou nezanedbatelnym jevem, ktery ovliviioval evoluci krajiny béhem ctvrtohor
(Irion & Kalliola, 2010).

Jak mtzeme vidét v kladogramu na obrazku €. 7, v rozmezi poslednich 2,5 milionQ
let probé¢hla vétSina speciacnich udalosti v této skuping, neni tedy mozné vyvratit vliv téchto
cykll. Jednim z vysvétleni, které za touto diverzitou mohou stit, je pravé kolisani
nadmoftskych vysek, které mohlo zplsobit piesuny vhodnych habitati pro dané druhy
do nizin a nasledn¢ zpét. To u nich poté pravdépodobné vyvolavalo migrace ¢i speciace
v kratSich ¢asovych usecich nez v obdobich pfed vznikem téchto cykli. Doby ledové
jsou navic charakteristické izolacemi a erozemi v dusledku sniZeni hladin mo#i (Wesselingh
& Hoorn, 2011), coz mohlo zpiisobit odfiznuti nékterych druht v mistech, do kterych
se dostaly migraci. Toto mtize vysvétlovat, pro¢ se mezi nékterymi horskymi druhy (Obr. 5,
7) vyskytuji druhy nizinné, které mohly byt diky pulziim rozdéleny a izolovany v riznych
prostiedich.

5.2.4 Riéni bariéra

Reka jako bariéra, jak je chapana v této hypotéze, funguje jinak pro terestrické a jinak
pro vodni organismy. Zatimco u pozemskych zivo¢ichii muze byt feka bariérou fyzickou,
kterou nejsou schopni zdolat, pro organismy vodni to mize byt bariéra spise z hlediska
chemického slozeni vody. V nékterych piipadech se dokonce mize stat pro vodni zivo¢ichy
koridorem spojujicim odd€lena povodi.

V piipadé rodu Bujurquina fylogeografické vysledky naznacuji, ze velké feky
pramenici v Andach jsou pro né€ bariérou. Toto je velmi dobfe vidét na hluboké divergenci
druhu 3 rozd€leného moderni Pastazou ¢i na divergenci druhu 13 rozdéleného modernim
Napem. Vzhledem Kk vysoké habitatové specializovanosti druhit v rodé Bujurquina
(Kullander, 1986; Ri¢an, 2017) lze oéekavat, ze velké feky jsou v tomto rodé obecné spise
barierou nez koridorem. Existuje ale n¢kolik druhit Bujurquin, jez se vyskytuji i nebo pouze
v kalné vodé a nebo ve velkych fekach (napf. B. megalospilus, B. syspilus, B. robusta;
Kullander, 1986; Ri¢an, 2017). U tdchto druhii je piedpoklad, Ze velké fteky
jsou pro né naopak koridorem, coz napiiklad vysvétluje veliky areal druhu B. syspilus podél
Amazonky (Kullander, 1986).
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5.2.5 Refugia

Jirgen Haffer (1969) publikoval na zakladé studie ptakt svou teorii glacialnich
refugii pro vysvétleni center endemismu v Amazonii, kdy se pokousel lokalizovat tato
centra, ktera si béhem glacialnich cyklti méla zachovat charakter deStného pralesa a m¢la byt
oddélena savanami. Nasledn¢ béhem obdobi interglaciald druhy znich opét mély
diverzifikovat.

V soucasnosti je tato teorie z hlediska existence center endemismu pfijimana, ale
jejich ptivod se védci snazi vysvétlit jinymi patterny (Tuomisto & Ruokolainen, 1997).
U ekvadorské ¢asti rodu Bujurquina se centra endemismu také vyskytuji, ale nejsou to jako
podle Haffera ekologicky stabilni oblasti, které by se béhem pleistocénu neménily a byly
odd€leny savanami. Naopak zde probihalo vrasnéni z velké casti béhem poslednich
4 milionu let (Burgos, 2006), coz mélo za nasledek spoustu zmén nejen v této oblasti. Pokud
se podivame do kladogramu (Obr. 5), miizeme vidét, ze ekvadorské cichlidy jsou oddéleny
piedevsim geologickou bariérou — platformou Guayusa na 2 hlavni skupiny, které jsou

V obou oblastech endemické.

5.2.6 Transgrese

Béhem miocénu dochazelo ke globalnimu kolisdni hladin moti (Haq et al., 1987;
Miller et al. 2005), coz m¢lo za nasledek periodické pronikdni moti do nizko polozenych
¢asti Amazonie (Hoorn, 1993; Alberts et. al 2011). K tomuto jevu se ale u rodu Bujurquina
nemuzeme vyjadrit, jelikoz se ndmi studovana Cast tohoto rodu nachazi v podhorském
prostiedi a udaje o jeho nizinné diverzité jsou zatim nedostate¢né. Diverzifikace rodu
Bujurquina ale patrné probihala v ¢asovém tuseku, ktery je mladsi, a tedy nekoresponduje

S obdobim téchto udalosti.

5.3  Srovnani se skupinami

Vliv vzniku a vyvoje Andského pohoifi a pfilehlé Amazonie lze vysledovat

I ve fylogenezich dalsich skupin zivocichu, ktefi se v téchto oblastech vyskytuji.
5.3.1 Aves: Tharupidae

Vétsina rodu Thraupinae diverzifikovala béhem ptiblizné 10 milionti let s pocatkem
pied 25 miliony let, tudiz Siroké spektrum morfologii a chovani typického pro tento rod
se vyvinulo béhem relativné kratkého obdobi. Datace divergenci vné rodu dobie

koresponduji s geologickymi udalostmi v Andéch a obdobi hlavnich horotvornych procest
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tohoto pohoii odpovida ¢asu, kdy doslo k extenzivni diverzifikaci tangar (Burns, 1997).
Ta probihala pted cca 6 miliony let s nejvice specia¢nimi udalostmi pied 5,5-3,5 miliony let
(Burns & Naoki, 2004), coz bylo obdobi kontinualniho zvedani pohofti, kdy mnoho faktort
jako fragmentace, zmény v habitatech, klimatické cykly a tektonicka aktivita poskytlo
piileZitosti pro izolaci a naslednou speciaci stavajicich druhi (Clapperton, 1993;
Hooghiemstra & Van der Hammen, 1998; Potts & Behrensmeyer, 1992). Tyto faktory
bezpochyby ovlivnily 1 dal$i druhy organismt Zijicich v tomto prostiedi, cichlidy
nevyjimaje.

Rod Tharupinae je rozsifeny jak v nizinach, tak v horskych oblastech. Bylo
dokazano, ze cely tento klad pochazi ze severnich And a néslednou disperzi se dostal
do Amazonie, centralnich And, Atlantického lesa a Panamy, kde nasledné¢ dochazelo
k dal$im speciacim (Burns & Naoki, 2004; Sedano & Burns, 2010). Podle tohoto zjisténi
se da konstatovat, Ze Andy u tohoto kladu tedy slouzily jako pumpa generujici diverzitu,
aleneda se to fici zcela jednoznac¢né, protoze nejvice disperznich udalosti probéhlo
ze severnich And do centralnich And, nikoliv do niziny (Sedano & Burns, 2010),
jak je predpokladano pro tuto teorii. To tedy nasvéd¢uje komplexnéjSimu vzorci vztahu mezi
Andami a nizinou. U rodu Bujurquina by to takto pravdépodobné mohlo fungovat takeé,
ale to zatim neni mozné posoudit, jelikoZ mapovani diverzity nizin tohoto rodu bude
predmétem dalsiho vyzkumu.

Na rozdil od cichlid tangary nebyly pfili§ ovlivnény glacialnimi cykly, které jsou
povazovany za dulezity mechanismus, ktery vyrazné ptispél ke vzniku soucasné druhové
diverzity v Neotropech (Haffer, 1974). Pouze né€kolik malo linii tangar diverzifikovalo
béhem poslednich 800 tisic let, kdy byly pleistocenni glacialy extrémné;jsi (Sedano & Burns,
2010), narozdil od rodu Bujurquina, u kterého béhem tohoto obdobi doslo k nejvétsimu
mnozstvi speciacnich udalosti (Obr. 5). Toto je dano pravdépodobné velkymi odlisnostmi
mezi témito skupinami, predevSim ve zpusobu Zzivota, kdy se ryby vyvijeji spolené
s povodimi, ve kterych ziji a nejsou z nich schopny dobfe migrovat, zatimco ptaci jsou
mobilni a mohou tak kolonizovat mista i velmi vzdalena. JelikoZ v téchto cyklech dochazelo
predevsim k pfesuntim habitatd v dasledku kolisani nadmotské vysky a zménam klimatu
(Irion & Kalliola, 2010), ptaci se diky dobré schopnosti migrace nejspiSe pfemist'ovali

mnohem snaze neZ ryby, které na zmény reagovaly adaptacemi a speciaci.
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5.3.2 Anura: Dendrobatidae

Dalsimi zivoCichy, ktefi v oblasti And tvofi rozmanity taxon, jsou zaby (Anura).
Rozsitené neotropické ¢eled€, jako napi. Dendrobatidae ¢i Hylidae jsou dobrymi nastroji
pro studium historickych procest, do kterych mizeme zabudovat data z jejich fylogenezi.
(Noonan & Wray, 2006).

Celed’ Dendrobatidae obyva vétsinu izemi Amazonie s nejvy$§im stupném diverzity
Vjeji zapadni ¢asti. Diky svému rozsifeni bez ohledu na mnoZstvi geografickych bariér
je dobrym nastrojem k provéteni hypotéz o vlivu téchto bariér (Symula et al., 2003).
Obojzivelnici jsou obecné mali, vykazuji nizkou vagilitu a jsou rozmnozovanim vazani
na vlhké klima, v pfipadé Zab i ¢asto na specifické habitaty s malymi tinémi ¢i ur¢itymi
rostlinami pro své pulce (Duellman, 1982). Proto mohou byt silné ovlivnéni také
klimatickymi a vegeta¢nimi zménami, které zahrnuji mnohé hypotézy vysvétlujici diverzitu
(Symula et al., 2003).

Jeste pred rozmachem uziti molekuldrnich metod u zoogeografickych analyz byly
zaby jednou ze skupin pouZivanych ke zhodnoceni teorie pleistocennich refugii (Lynch,
1982). U této celedi byla pozdéji také nalezena urcita centra endemismu v podobé refugii,
ale nékolika dal$imi aspekty jako napf. stafi t€chto center nebo genetickou vzdalenosti mezi
druhy v nich, se jiz s pivodni hypotézou neshodovala (Clough & Summers, 2000; Symula
et al., 2003; Noonan & Wray, 2006). Je tedy mozné, ze druhy béhem obdobi fragmentace
a isolace pralest divergovaly podobnym zpusobem, jak navrhl Haffer pro ptaky, ale datace
téchto udalosti spada do starSich obdobi nez do pliocénu, v n€kterych piipadech i pro velmi
blizce ptibuzné druhy (Clough & Summers, 2000).

Duellman (1982) tuto hypotézu lehce modifikoval a predpokladal, Ze nejvice vlhké
oblasti deStného pralesa zlstaly zachovany na upatich hor béhem glacialt a slouzily jako
refugia pro obojzivelniky. Tato Duellmanova hypotéza piedpovida, ze divergence bude
vy$$i u druhi a populaci v horskych oblastech a Ze niZinné druhy budou odvozeny
Z horskych ptedkil. V rozporu s touto hypotézou byly zjistény podobné trovné genetické
divergence mezi klady horskymi a nizinnymi a druhy horské se jevi byti v piipadé rodu
Dendrobates odvozeny od nizinného ptedka (Symula et al., 2003). Toto zji$téni je rozhodné
velmi zajimavé a dalo by se testovat po zmapovani diverzity nizin i u rodu Bujurquina.

Nékolik paleografickych bariér, jako orogeneze And, moiské transgrese nebo arches
m¢ély také vliv na tuto skupinu (Symula et al., 2003) a pravdépodobné zptsobily vikarian¢ni
udalosti vedouci k nasledné diverzifikaci (Patton & da Silva, 1998).
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Odhady dataci divergence mezi trans-andskymi a cis-andskymi druhy rodu
Dendrobates na zakladé¢ studie Symula et al. (2003) naznauji, ze tyto divergence
se odehraly b&hem miocénu (pted 6-17 miliony let). Casovy odhad tohoto rozmezi
se shoduje s predpokladanymi jihoamerickymi motskymi transgresemi (Hoorn et. al,
2010a), které mohly mit (v zavislosti na rozsahu) za nasledek fragmentaci cis-andské Jizni
Ameriky na velké ostrovy, které se shoduji s distribuci téchto taxonu (Noonan & Wray,
2006).

Jak jiz bylo zminéno diive, transgrese nejspise piili§ nezasdhly nami sledovanou
horskou ¢ast rodu Bujurquina, ale vliv mohl mit jiny faktor s motskymi vpady na kontinentu
uzce spjaty, a to tzv. faze Pebas, kdy béhem miocénu (pfed 16-11,3 miliony let) pietrvavaly
V nizinach zapadni Amazonie ohromné mokiadni oblasti (Cadena & Casado-Ferrer, 2019).
Tyto mokiady byly na svych okrajich kvili nizké nadmotské vySce oblasti vystaveny
moftskému vlivu a vody v nich byly pravdépodobné brakické (Hovikovski et al., 2010),
coz mohlo z téchto mokiadd ud€lat vyznamnou bariéru pro Zivo¢ichy vazané na sladkovodni
prostiedi. S dataci tohoto obdobi koresponduje rozstép dvou linii ekvadorskych cichlid
pted zhruba 11 miliony let i odd€leni jizni a severni ¢asti celého rodu pted asi 13 miliony let
(Obr. 5). Toto ale nelze tvrdit s jistotou, jelikoz zatim neni znama pfesnd bariéra,
ktera by oddélovala tyto klady, piesto lze zahrnout Pebas jako jeden z potencialnich faktori,
jelikoz hranice vyskytu rozdélenych klada piiblizné odpovida piredpokladané jizni hranici
téchto moktadu.

Pralesni¢ky maji na rozdil napf. od ptakd (Burns & Naoki, 2004) jiny vzorec
roz§ifeni. Pfedpokladalo se, Ze nizinné klady jsou odvozené z horskych, ale je tomu pfesné
naopak. U rodu Epidobates bylo zjisténo, Ze ancestralni populace z niZin pravdépodobné
kolonizovala andské Upati, rozsifila se podél n¢j. Horské taxony tak vznikly z niZinnych,
avsak komplexni cestou, jelikoz nasledné doslo k opakované reinvazi nizin (Roberts et al.,
2006). Béhem pliocénu doslo také k dalsi dulezité udalosti — vyraznéjsimu vzestupu And
(az 2000 m n. m.) (Gregory-Wodzicki, 2000), coz vytvoiilo vyznamnou bariéru pro disperzi
dalSich kladi na ob¢ strany, jelikoz od tohoto obdobi jiz nebyly zaznamendny zadné dalsi
trans-andské disperze. Tato udalost je také spojena s dramatickymi ekologickymi zménami
a poklesem tempa diverzifikace v dusledku neschopnosti ne¢kterych klada se ptizptsobit
(Santos et al., 2009).

Strukturovana krajina s geografickymi bariérami v kombinaci s klimatickym
gradientem jsou potencionalnimi faktory, které mohou zabranovat toku genli mezi

jednotlivymi oblastmi a mohou tak vysvétlovat komplexni vzorec diverzifikace pralesnicek.
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(Roland et al., 2017). Roli mohly hrat naptiklad arches. Formace téchto Gtvart v Amazonii
pied asi 5-10 miliony let (Résédnen et al., 1990) zptisobila zmény v reliéfu krajiny, které
mohly byt zodpovédné za zastaveni genetického toku mezi ¢astmi Amazonie oddélenymi
témito bariérami (Patton & de Silva, 1998; Lougheed et al., 1999; Symula et al., 2003;
Hubert et al., 2007; Dexter et al., 2012). Avsak postupna depozice andskych sedimenti
vyrusila vliv téchto formaci v soucasné Amazonii a pravdépodobné¢ jiz na disperzi rostlin

a zivo¢ichi nemaji vliv (Wesselingh & Salo, 2006).
5.3.3 Eukaryota: Plantae

Velmi dilezita jsou pro porozumeéni evoluci amazonskych povodi paleoelevacni data
ze Severnich a Stfednich And, jelikoz praveé strmost Andskych svahi méla zasadni vliv
na formaci povodi (Mora et. al, 2010). Rostliny jsou jednou ze skupin, kterd je pro dataci
vrasnéni pohoti vhodna, jelikoz se pomoci fosilii da zjistit, jaké bylo v minulosti v urcité
oblasti klima a vegetace. Na zéklad¢ téchto dvou tdaji se posléze da odhadovat, v jaké
nadmoiské vySce se oblast nachazela, jelikoz jednim z hlavnich faktort, ktery ovliviiuje
klima, je nadmofiska vyska (Bailey & Sinnott, 1915; 1916; Wilf et al., 1998; Graham et al.,
2001). Napft. fosilie staré 6-7 miliont let z Bolivie nalezené v nadmoiské vysce 3600 m se
podobaji tém, které dnes najdeme ve vyskach okolo 1200-1400 m n. m. (Graham et. al 2001).
Podobna data byla shromdzdéna a zkombinovana s daty z dalSich oborti a na jejich zdklad¢
se odhaduje, Ze v severovychodni ¢asti And doslo pfed zhruba 3 miliony let k odhaleni
geologického podlozi, coz bylo doprovazeno zvySenim miry eroze. To nasvédCuje tomu,
ze bariéra v podob¢ Vychodni Kordilery dosahla vétSich nadmotskych vysek béhem obdobi
zhruba pted 6 az 3 miliony let, kdy se stala vyznamnéjsi bariérou pro vlhkost ptichazejici
Z vnitrozemi a vychodni svahy tak zacCaly byt intenzivnéji erodovany desti (Mora et al.,
2008). To muze nasvédCovat tomu, Ze u rodu Bujurquina postupné nartistala mira speciace
spolu s rostoucim pohoifim And.

Narozdil od zvifat je t€z8i pomoci rostlin datovat vznik uréitych fyzickych bariér
na zakladé fylogenezi (arches, riverine barrier, moiské transgrese), jelikoZz maji schopnosti
§ifit semena na velké vzdalenosti i pies tyto bariéry. SpoleCenstva se dokazi také rychle
zménit €1 premistit a je téméf nemozné najit v nich néjaké genetické stopy naznacujici
geologické udalosti, které by za nimi staly. Tento fakt také podporuje nedostatek
geografického strukturovani ve fylogenezich amazonskych rostlin, tj. Ze rostliny casto
nejsou v jedné geografické oblasti svymi nejblizS§imi piibuznymi (Pennington & Dick,

2010). Je taktéz piekvapivé, Ze 1 pies znacny pocet geologickych studii zatim nebyl zjistén
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zadny vzorec rozSifeni rostlin, ktery by charakterizoval obdobi moiskych transgresi
(Antonelli et. al, 2009).

U rostlin Ize tedy spiSe datovat urcitd obdobi na zéklad¢ fosilnich nalezu,
charakterizovat kontinuitu prostfedi a sloZeni spolecenstev v minulosti neZ pomoci
fylogenezi na zéklad¢ genetické ptibuznosti sledovat urcité biogeografické vzorce a vliv

fyzickych bariér.
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6 Zavér

Rod Bujurquina ma na upati And v Ekvadoru (a také v okolni Amazonii v Peru
a Kolumbii) vice ptfedpokladanych druhti, nez bylo doposud znamo. Ekvadorské druhy rodu
Bujurquina se nalézaji ve dvou kladech v ramci severni linie rodu, K jejichZ rozdéleni doslo
pred zhruba 11 miliony let. Tato prace popisuje ptibuzenské vztahy nové objevenych druhii
a diskutuje mozné pfi€iny a procesy, které toto uspofadani mohly ovlivnit skrze hypotézy
zabyvajici se vznikem amazonské diverzity. AvSak touha piisp€t pozorovanymi patterny
k urcité hypotéze je znaén¢ zjednodusena. Je ziejmé, ze koncepéni baze kazdé z hypotéz ma
né¢jakou miru podpory, at’ uz v biologickych nebo geologickych datech a nelze tedy néjakou
hypotézu Gplné vyloucit.

Distribu¢ni data a fylogeneze podporuji existenci nékolika bariér, které
potenciondlné¢ oddélily jednotlivé rody béhem piestavby plvodné propojeného povodi
paleo-Orinoko-Amazonky sustim do Karibiku na systém oddélenych fek, které
v souasnosti sméfuji na vychod. Sir§i evoluéni historie tohoto rodu souhlasi
i s nacasovanim Andské orogeneze potvrzenym nezavisle i u nékolika dalSich skupin
organismu.

Prozatim neni znama diverzita tohoto rodu v nizinach nejen Ekvadoru, ale i okolnich
zemi, tudiz se diskutované hypotézy nedaji jednoznacn€ zamitnout ¢i potvrdit. Do budoucna
je proto nutno vytvofit fylogenezi na zdkladé¢ genomové DNA a nasbirat vzorky z dalSich
oblasti, piedevsim nizin, které ndm nasledn¢ mohou fici vice o tom, jaké vzorce a procesy

stoji za vznikem dnes$ni amazonské diverzity.

38



7 Literatura

Albert, J. S., Petry, P., Reis, R. E. (2011). Major biogeographic and phylogenetic patterns.
In: Albert, J. S., Reis, R. (Eds.): Historical biogeography of Neotropical freshwater
fishes. University of California Press, Berkeley, California, 21-57.

Albert, J. S., Reis, R.E. (2011)a. Historical biogeography of Neotropical freshwater fishes.
University of California Press, Berkeley, California, 408p.

Albert, J. S., Reis, R. E. (2011)b. Introduction to Neotropical freshwaters. In: Albert, J. S.,
Reis, R. (Eds.): Historical biogeography of Neotropical freshwater fishes. University

of California Press, Berkeley, California, 3-19.

Albert, J. S., Val, P., Hoorn, C. (2018). The changing course of the Amazon River in the
Neogene: center stage for Neotropical diversification. Neotropical Ichthyology,
16(3).

Alvarez-Varas, R., Gonzalez-Acuiia, D., Vianna, J. A. (2015). Comparative
phylogeography of co-distributed Phrygilus species (Aves, Thraupidae) from the
Central Andes. Molecular Phylogenetics and Evolution, 90, 150-163.

Antonelli, A. (2008). Spatiotemporal evolution of Neotropical organisms: new insights into
an old riddle. — PhD.:84p. [PhD thesis, depon. In: University of Gothenburg,
Goteborg, Sweden. |

Antonelli, A., Nylander, J. A. A., Persson, C., Sanmartin, 1. (2009). Tracing the impact of
the Andean uplift on Neotropical plant evolution. Proceedings of the National
Academy of Sciences, 106(24), 9749-9754.

Antonelli, A., Quijada-Mascareiias, A., Crawford, A. J., Bates, J. M., Velazco, P. M.,
Wiister, W. (2010). Molecular studies and phylogeography of Amazonian tetrapods
and their relation to geological and climatic models. In: Hoorn, C., Wesselingh, F. P.
(eds.): Amazonia: Landscape and species evolution: A look into the past. Wiley-
Blackwell, Chichester, U. K., 386-404.

39



Bailey, I. W., Sinnott, E. W. (1915). A botanical index of Cretaceous and Tertiary
climates. Science, 41(1066), 831-834.

Bailey, I. W., Sinnott, E. W. (1916). The Climatic Distribution of Certain Types of
Angiosperm Leaves. American Journal of Botany, 3(1), 24.

Barker, F. K., Cibois, A., Schikler, P., Feinstein, J., Cracraft, J. (2004). Phylogeny and
diversification of the largest avian radiation. Proceedings of the National Academy
of Sciences, 101(30).

Berra, T. M. (2001). Freshwater fish distribution. Academic Press. New York-London,
615p.

Braganca, P. (2018). Fluviphylax gouldingi and F. wallacei, two new miniature Killifishes
from the middle and upper Rio Negro drainage, Brazilian Amazon. Spixiana. 41.
133-146.

Burgos, J. D. Z. (2006). Genese et progradation d’un cone alluvial au front d’une chaine
active: example des Andes Equatoriennes au Neogene. Unpublished Ph.D. Thesis,

Université Paul Sabatier, Toulouse, France, 282p.

Burns, K. J. (1997). Molecular systematics of tanagers (Thraupinae): Evolution and
biogeography of a diverse radiation of Neotropical birds. Molecular phylogenetics
and evolution, 8(3), 334-348.

Burns, K. J., Naoki, K. (2004). Molecular phylogenetics and biogeography of Neotropical
tanagers in the genus Tangara. Molecular Phylogenetics and Evolution, 32(3), 838—
854.

Burns, K. J., Shultz, A. J., Title, P. O., Mason, N. A., Barker, F. K., Klicka, J., Lanyon, S.
M., Lovette, I. J. (2014). Phylogenetics and diversification of tanagers
(Passeriformes: Thraupidae), the largest radiation of Neotropical songbirds.
Molecular Phylogenetics and Evolution, 75, 41-77.

Bush, M. B. (1994). Amazonian speciation: a necessarily complex model. Journal of

biogeography, 5-17.

40



Bush, M. B., Oliveira, P. E. D. (2006). The rise and fall of the Refugial Hypothesis of

Amazonian speciation: a paleoecological perspective. Biota Neotropica, 6(1).

Cadena, E. A., Casado-Ferrer, 1. (2019). Late Miocene freshwater mussels from the
intermontane Chota Basin, northern Ecuadorean Andes. Journal of South American
Earth Sciences, 89, 39-46.

Clapperton, C. M. (1993). Glacier readvances in the Andes at 12 500-10 000 YR BP:
Implications for mechanism of Late-glacial climatic change. Journal of Quaternary

Science, 8(3), 197-215.

Clough, M., Summers, K. (2000). Phylogenetic systematics and biogeography of the poison
frogs: evidence from mitochondrial DNA sequences. Biological Journal of the Linnean
Society, 70(3), 515-540.

Cobbold, P. R., Rossello, E. A., Roperch, P., Arriagada, C., Gomez, L. A., Lima, C. (2007).
Distribution, timing, and causes of Andean deformation across South America.
Geological Society, London, Special Publications, 272(1), 321-343.

Colinvaux, P. A., De Oliveira, P. E., Bush, M. B. (2000). Amazonian and neotropical plant
communities on glacial time-scales: The failure of the aridity and refuge hypotheses.

Quaternary Science Reviews, 19(1-5), 141-169.

Costa, J. B. S., Bemerguy, R. L., Hasui, Y., da Silva Borges, M. (2001). Tectonics and
paleogeography along the Amazon River. Journal of South American Earth Sciences,
14(4), 335-347.

Crampton, W. G. (2011). An ecological perspective on diversity and distributions. In: Albert,
J. S., Reis, R. (Eds.): Historical biogeography of Neotropical freshwater fishes.
University of California Press, Berkeley, California, 165-189.

Dexter, K. G., Terborgh, J. W., Cunningham, C. W. (2012). Historical effects on beta
diversity and community assembly in Amazonian trees. Proceedings of the National
Academy of Sciences, 109(20), 7787-7792.

Drummond, A. J., & Rambaut, A. (2007). BEAST: Bayesian evolutionary analysis by
sampling trees. BMC Evolutionary Biology, 7(1), 214.

41



Duellman, W. D. (1999). Patterns of Distribution in Amphibians: a Global Perspective.
Johns Hopkins, University Press, 648 p.

Duellman, W. E., (1982). Quaternary climatic-ecological fluctuations in the lowland tropics:
frogs and forests. In: Prance, G.T. (ed.), Biological Diversification in the Tropics.
Columbia University Press, New York, 389-402.

Espurt, N., Baby, P., Brusset, S., Roddaz, M., Hermoza, W., Barbarand, J. (2010). The Nazca
Ridge and uplift of the Fitzcarrald Arch: implications for regional geology in northern
South America. Amazonia: Landscape and species evolution: A look into the past.
Wiley-Blackwell, 89-100.

Espurt, N., Baby, P., Brusset, S., Roddaz, M., Hermoza, W., Regard, V., Antoine, P. O.,
Salas-Gismondi, R., Bolanos, R. (2007). How does the Nazca Ridge subduction

influence the modern Amazonian foreland basin? Geology, 35(6), 515-518.

Fernandes, I. M., Machado, F. A., Penha, J. (2010). Spatial pattern of a fish assemblage in a
seasonal tropical wetland: effects of habitat, herbaceous plant biomass, water depth,
and distance from species sources. Neotropical Ichthyology, 8(2), 289-298.

Fricke, R., Eschmeyer, W. N., Fong J. D. (2018). Catalog of fishes: Species by
Family/Subfamily.  (online)  [citovano  28. 1.  2019] dostupné¢  z:
<http://researcharchive.calacademy.org/research/ichthyology/catalog/SpeciesByFami

ly.asp>.

Froese R., Pauly D. (2019): FishBase, (online) [citovano 15. 1. 2019] dostupné z:
<https://www.fishbase.se/identification/SpeciesList.php?genus=Bujurquina>.

Garzione, C. N., Hoke, G. D., Libarkin, J. C., Withers, S., MacFadden, B., Eiler, J., Ghosh,
P., Mulch, A. (2008). Rise of the Andes. Science, 320(5881), 1304-1307.

Goulding, M., Barthem, R., Ferreira, E. J. G., Duenas, R. (2003). The Smithsonian atlas of
the Amazon. Washington: Smithsonian Books, 253p.

Graham, A., Gregory-Wodzicki, K. M., Wright, K. L. (2001). Studies in neotropical
paleobotany. XV. A Mio-Pliocene palynoflora from the Eastern Cordillera, Bolivia:

42



Implications for the uplift history of the Central Andes. American Journal Botany 88,
1545-1557.

Gregory-Wodzicki, K. M. (2000). Uplift history of the Central and Northern Andes: a
review. Geological society of America bulletin, 112(7), 1091-1105.

Gutscher, M. A., Malavieille, J., Lallemand, S., Collot, J. Y. (1999). Tectonic segmentation
of the North Andean margin: impact of the Carnegie Ridge collision. Earth and
Planetary Science Letters, 168(3-4), 255-270.

Haffer, J. (1969). Speciation in Amazonian forest birds. Science, 165(3889), 131-137.

Haffer, J., (1974). Avian Speciation in South America. Nuttall Ornithological Club,
Cambridge, 390p.

Hag, B. U., Hardenbol, J. A. N., Vail, P. R. (1987). Chronology of fluctuating sea levels
since the Triassic. Science, 235(4793), 1156-1167.

Hooghiemstra, H., van der Hammen, T. (1998). Neogene and Quaternary development of
the neotropical rain forest: the forest refugia hypothesis, and a literature overview.
Earth-Science Reviews, 44(3-4), 147-183.

Hoorn, C. (1993). Marine incursions and the influence of Andean tectonics on the Miocene
depositional history of northwestern Amazonia: results of a palynostratigraphic study.

Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palaeoecology, 105(3-4), 267-309.

Hoorn, C. (1994). An environmental reconstruction of the palaeo-Amazon river system
(Middle-Late Miocene, NW Amazonia). Palaeogeography, Palaeoclimatology,
Palaeoecology, 112(3-4), 187-238.

Hoorn, C. (2006). The birth of the mighty Amazon. Scientific American, 294(5), 52-59.

Hoorn, C., Bogota-A, G. R., Romero-Baez, M., Lammertsma, E. I., Flantua, S. G., Dantas,
E. L., Chemale Jr, F. (2017). The Amazon at sea: onset and stages of the Amazon River
from a marine record, with special reference to Neogene plant turnover in the drainage
basin. Global and Planetary Change, 153, 51-65.

43



Hoorn, C., Guerrero, J., Sarmiento, G. A., Lorente, M. A. (1995). Andean tectonics as a
cause for changing drainage patterns in Miocene northern South America. Geology,
23(3), 237-240.

Hoorn, C., Wesselingh, F. P. (2010). Amazonia: Landscape and species evolution: A look
into the past. Wiley-Blackwell, Chichester, U. K., 447p.

Hoorn, C., Wesselingh, F. P., Hovikoski, J., Guerrero, J. (2010)a. The development of the
amazonian mega-wetland (Miocene; Brazil, Colombia, Peru, Bolivia). In: Hoorn, C.,
Wesselingh, F. P. (eds.). Amazonia: Landscape and species evolution: A look into the
past. Wiley-Blackwell, Chichester, U. K., 123-142.

Hoorn, C., Wesselingh, F. P., Ter Steege, H., Bermudez, M. A., Mora, A., Sevink, J.,
Sanmartin, 1., Jaramillo, C. (2010)b. Amazonia through time: Andean uplift, climate

change, landscape evolution, and biodiversity. Science, 330(6006), 927-931.

Hovikoski, J., Wesselingh, F. P., Rasidnen, M., Gingras, M., Vonhof, H. B. (2010). Marine
influence in Amazonia: evidence from the geological record. In: Hoorn, C.,
Wesselingh, F. P. (eds.). Amazonia: Landscape and species evolution: A look into the
past. Wiley-Blackwell, Chichester, U. K., 143-161.

Hubert, N., Duponchelle, F., Nunez, J., GARCIA-DAVILA, C., Paugy, D., Renno, J. F.
(2007). Phylogeography of the piranha genera Serrasalmus and Pygocentrus:
implications for the diversification of the Neotropical ichthyofauna. Molecular
Ecology, 16(10), 2115-2136.

Ilves, K. L., Torti, D., Lopez-Fernandez, H. (2018). Exon-based phylogenomics strengthens
the phylogeny of Neotropical cichlids and identifies remaining conflicting clades
(Cichliformes: Cichlidae: Cichlinae). Molecular Phylogenetics and Evolution, 118,
232-243.

Irion, G., Kalliola, R. (2010). Long-term landscape development processes in Amazonia. In:
Hoorn, C., Wesselingh, F. P. (eds.). Amazonia: Landscape and species evolution: A
look into the past. Wiley-Blackwell, Chichester, U. K., 185-197.

44



Kullander, S. O. (1983b). A revision of the South American cichlid genus Cichlasoma.
Stockholm, 296 p.

Kullander, S. O. (1986). Cichlid fishes of the Amazon River drainage of Peru. Department
of Vertebrate Zoology, Research Division, Swedish Museum of Natural History, 428p.

Loépez-Fernandez, H., Winemiller, K. O., Honeycutt, R. L. (2010). Multilocus phylogeny
and rapid radiations in Neotropical cichlid fishes (Perciformes: Cichlidae: Cichlinae).
Molecular Phylogenetics and Evolution, 55(3), 1070-1086.

Lougheed, S. C., Gascon, C., Jones, D. A., Bogart, J. P., Boag, P. T. (1999). Ridges and
rivers: a test of competing hypotheses of Amazonian diversification using a dart-
poison frog (Epipedobates femoralis). Proceedings of the Royal Society Biology:
Biological Sciences, 266(1431), 1829-1835.

Lovejoy, N. R., Willis, S. C., Albert, J. S. (2010). Molecular signatures of Neogene
biogeographical events in the Amazon fish fauna. In: Hoorn, C., Wesselingh, F. P.
(eds.): Amazonia: Landscape and species evolution: A look into the past. Wiley-
Blackwell, Chichester, U. K., 405-417.

Lundberg, J. G., Marshall, L. G., Guerrero, J., Horton, B., Malabarba, M. C. S. L.,
Wesselingh, F. (1998). The stage for Neotropical fish diversification: a history of
tropical South American rivers. In: Phylogeny and classification of Neotropical fishes,
14-48.

Lynch, J. D. (1982). Relationships of the frogs of the genus Ceratophrys (Leptodactylidae)
and their bearing on hypotheses of Pleistocene forest refugia in South America and

punctuated equilibria. Systematic Biology, 31(2), 166-179.

Lynch, J. D., Duellman, W. E. (1997). Frogs of the genus Eleutherodactylus in Western
Ecuador: systematics, ecology, and biogeography. Natural History Museum,

University of Kansas, Lawrence. 23, 236p.

Miller, K. G., Kominz, M. A., Browning, J. V., Wright, J. D., Mountain, G. S., Katz, M. E.,
Sugarman, P. J., Cramer, B. S, Christie-Blick, N., Pekar, S. F. (2005). The Phanerozoic
record of global sea-level change. Science, 310(5752), 1293-1298.

45



Monzier, M., Robin, C., Samaniego, P., Hall, M. L., Cotten, J., Mothes, P., Arnaud, N.
(1999). Sangay volcano, Ecuador: structural development, present activity and

petrology. Journal of VVolcanology and Geothermal Research, 90(1-2), 49-79.

Mora, A., Baby, P., Roddaz, M., Parra, M., Brusset, S., Hermoza, W., Espurt, N. (2010).
Tectonic history of the Andes and sub-Andean zones: implications for the
development of the Amazon drainage basin. In: Hoorn, C., Wesselingh, F. P. (eds.):
Amazonia: Landscape and species evolution: A look into the past. Wiley-Blackwell,
Chichester, U. K., 38-60.

Mora, A., Parra, M., Strecker, M. R., Sobel, E. R., Hooghiemstra, H., Torres, V., Jaramillo,
J. V. (2008). Climatic forcing of asymmetric orogenic evolution in the Eastern
Cordillera of Colombia. Geological Society of America Bulletin, 120(7-8), 930-949.

Musilovd, Z., Rigan, O., Janko, K., Novéak, J. (2008). Molecular phylogeny and
biogeography of the Neotropical cichlid fish tribe Cichlasomatini (Teleostei:
Cichlidae: Cichlasomatinae). Molecular Phylogenetics and Evolution, 46(2), 659-672.

Musilova, Z., Ri¢an, O., Novak, J. (2009). Phylogeny of the Neotropical cichlid fish tribe
Cichlasomatini (Teleostei: Cichlidae) based on morphological and molecular data,
with the description of a new genus. Journal of Zoological Systematics and
Evolutionary Research, 47(3), 234-247.

Musilova, Z., Ri¢an, O., Ri¢anova, S., Janita, P., Gahura, O., Novak, J. (2015). Phylogeny
and historical biogeography of trans-Andean cichlid fishes (Teleostei: Cichlidae).
Vertebrate Zoology, 65(3), 333-350.

Noonan, B. P., Wray, K. P. (2006). Neotropical diversification: the effects of a complex
history on diversity within the poison frog genus Dendrobates. Journal of
Biogeography, 33(6), 1007-1020.

Patton, J. L., da Silva, M. N. F., (1998). Rivers, refuges and ridges: the geography of
speciation of Amazonian mammals. In: Howard, D. J., Berlocher, S. H. (eds.), Endless
Forms: Species and speciation. Oxford University Press, New York, 202— 212.

46



Pennington, R. T., Dick, C. W. (2010). Diversification of the Amazonian flora and its
relation to key geological and environmental events: a molecular perspective. In:
Hoorn, C., Wesselingh, F. P. (eds.): Amazonia: Landscape and species evolution: A
look into the past. Wiley-Blackwell, Chichester, U. K., 373-385.

Potts, R., Behrensmeyer, A. K., (1992). Late Cenozoic terrestrial ecosystems. In: Terrestrial
Ecosystems Through Time. Behrensmeyer, A.K., Damuth, J.D., DiMichele, W.A.,
Potts, R., Sues, H.-D., Wing, S.L. (eds.), University of Chicago Press, Chicago, 419—
541.

Prance, G. T. (1973). Phytogeographic support tor the theory of Pleistocene forest refuges
in the Amazon Basin, based on evidence from distribution patterns in Caryocaraceae,
Chrysobalanaceae, Dichapetalaceae and Lecythidaceae. Acta Amazonica, 3(3), 5-26.

Prance, G. T. (1982). Biological diversification in the tropics. New York: Columbia
University Press, 714p.

Résdnen, M. E., Salo, J. S., Jungnert, H., Pittman, L. R. (1990). Evolution of the western
Amazon lowland relief: impact of Andean foreland dynamics. Terra Nova, 2(4), 320-
332.

Reardon, E. E., Chapman, L. J. (2010). Hypoxia and energetics of mouth brooding: Is
parental care a costly affair? Comparative Biochemistry and Physiology Part A:
Molecular & Integrative Physiology, 156(4), 400—406.

Richardson, J. E., Madrifian, S., Gomez-Gutiérrez, M. C., Valderrama, E., Luna, J., Banda-
R, K., Serrano, J., Toress, M. F., Jara, O. A., Aldana, A, M., Cortés-B, R., Sanchez,
D., Montes, C. (2018). Using dated molecular phylogenies to help reconstruct
geological, climatic, and biological history: Examples from Colombia. Geological
Journal, 53(6).

Roberts, J. L., Brown, J. L., von May, R., Arizabal, W., Schulte, R., Summers, K. (2006).
Genetic divergence and speciation in lowland and montane Peruvian poison frogs.
Molecular Phylogenetics and Evolution, 41(1), 149-164.

47



Roland, A. B., Santos, J. C., Carriker, B. C., Caty, S. N., Tapia, E. E., Coloma, L. A,,
O'Connell, L. A. (2017). Radiation of the polymorphic Little Devil poison frog
(Oophaga sylvatica) in Ecuador. Ecology and evolution, 7(22).

Roncal, J., Couderc, M., Baby, P., Kahn, F., Millan, B., Meerow, A. W., Pintaud, J.-C.
(2015). Palm diversification in two geologically contrasting regions of western
Amazonia. Journal of Biogeography, 42(8), 1503-1513.

Rigan, O. (2017). Sympatry and syntopy of cichlids (Teleostei: Cichlidae) in the Selva
Central, upper Ucayali river basin, Peru. Check List, 13(1).

Sacek, V. (2014). Drainage reversal of the Amazon River due to the coupling of surface and

lithospheric processes. Earth and Planetary Science Letters, 401, 301-312.

Santos, J. C., Coloma, L. A., Summers, K., Caldwell, J. P., Ree, R., Cannatella, D. C. (2010).
Correction: Amazonian amphibian diversity is primarily derived from Late Miocene

Andean lineages. PL0S, Biology, 8(9).

Santos, J. C., Coloma, L. A., Summers, K., Caldwell, J. P., Ree, R., Cannatella, D. C. (2009).
Amazonian amphibian diversity is primarily derived from late Miocene Andean
lineages. PLoS Biology, 7(3).

Scotese, C. R. (2001). Atlas of Earth History. Paleomap Project, Arlington, Texas. Volume
1, Paleogeography, 52p.

Sedano, R. E., Burns, K. J. (2010). Are the Northern Andes a species pump for Neotropical
birds? Phylogenetics and biogeography of a clade of Neotropical tanagers (Aves:
Thraupini). Journal of Biogeography, 37(2), 325-343.

Sepulchre, P., Sloan, L. C., Fluteau, F. (2009). Modelling the response of Amazonian climate
to the uplift of the Andean mountain range. In: Hoorn, C., Wesselingh, F. P. (eds.):
Amazonia: Landscape and species evolution: A look into the past. Wiley-Blackwell,
Chichester, U. K., 211-222.

Sioli, H. (1984). The Amazon and its main affluents: Hydrography, morphology of the river

courses, and river types. Monographiae Biologicae, 127-165.

48



Sparks, J. S., Smith, W. L. (2004). Phylogeny and biogeography of cichlid fishes (Teleostei:
Perciformes: Cichlidae). Cladistics, 20(6), 501-517.

Stern, K. M. (1970). Der Casiquiare-Kanal, einst und jetzt. Amazoniana 2(4), 401-416.

Swofford, D. L. (2003). PAUP*: phylogenetic analysis using parsimony (*and other

methods), version 4.0b10. Sinauer Associates, Sunderland, MA

Symula, R., Schulte, R., Summers, K. (2003). Molecular systematics and phylogeography
of Amazonian poison frogs of the genus Dendrobates. Molecular Phylogenetics and
Evolution, 26(3), 452-475.

Tuomisto, H., Ruokolainen, K. (1997). Biodiversity and Conservation, 6(3), 347-357.

Turchetto-Zolet, A. C., Pinheiro, F., Salgueiro, F., Palma-Silva, C. (2012).
Phylogeographical patterns shed light on evolutionary process in South America.
Molecular Ecology, 22(5), 1193-1213.

Veblen, T. T., Young, K. R., Orme, A. R. (2007). The physical geography of South America.
Oxford University Press, 382p.

Wallace, A. R. (1854). On the monkeys of the Amazon. Annals and Magazine of Natural
History, 14(84), 451-454.

Wesselingh, F. P., Hoorn, C. (2011). Geological development of Amazon and Orinoco
basins. In: Albert, J. S., Reis, R. (Eds.): Historical biogeography of Neotropical
freshwater fishes. University of California Press, Berkeley, California, 59-67.

Wesselingh, F. P., Hoorn, C., Kroonenberg, S. B., Antonelli, A., Lundberg, J. G., Vonhof,
H. B., Hooghiemstra, H. (2010). On the origin of Amazonian landscapes and
biodiversity: a synthesis. In: Hoorn, C., Wesselingh, F. P. (eds.): Amazonia:
Landscape and species evolution: A look into the past. Wiley-Blackwell, Chichester,
U. K., 421-431.

Wesselingh, F. P., Salo, J. A. (2006). A Miocene perspective on the evolution of the
Amazonian biota. Scripta Geologica, 133, 439-458.

49



Wiens, J. J. (2004). Speciation and ecology revisited: Phylogenetic niche conservatism and

the origin of species. Evolution 58, 193-197.

Wilf, P., Wing, S.L., Greenwood, D. R., Greenwood, C. L. (1998). Using fossil leaves as
paleoprecipitation indicators: an Eocene example. Geology 26, 203—206.

Winemiller, K. O., Lopez-Fernandez, H., Taphorn, D. C., Nico, L. G., Duque, A. B. (2008).
Fish assemblages of the Casiquiare River, a corridor and zoogeographical filter for
dispersal between the Orinoco and Amazon basins. Journal of biogeography, 35(9),
1551-1563.

Winemiller, K. O., Willis, S. C. (2011). The vaupes arch and casiquiare canal. In: Albert, J.
S., Reis, R. (eds.): Historical biogeography of Neotropical freshwater fishes.

University of California Press, Berkeley, California, 225-242.

50



