Evolucia rodu Tropheus v jazere Tanganika

V3eobecna charakteristika jazera a rodu Tropheus

Africké jazera vyprodukovali ohromujuco rozliéni faunu cichlidovitych ryb. Jazero
Tanganika, ktorého vek sa odhaduje na 9 — 12 miliénov rokov, je najstarSie vychodoafrické
jazero askryva morfologicky, geneticky abehaviordlne najrozmanitejSiu skupinu
cichlidovitych ryb. Mnoho z vySe 200 popisanych druhov sa deli do geograficky a geneticky
odlisnych populacii, ktoré sa liSia hlavne v ich sfarbeni. Najlep$im prikladom tohto javu je
endemicky rod Tropheus, vramci ktorého sa popisalo 6 druhov aviac ako 70 odlisne
sfarbenych miestnych variantov. Okrem Tropheus duboisi, je celkova morfologia v tomto
rode vel'mi podobnd. Tropheusy sa hojne vyskytuju v hornej pobreznej zéne vo vsetkych
typoch skalnatych biotopov, kde sa kfmia riasami a skryvaju sa pred predatormi. Pieso¢natym
a bahnitym pobreZiam, ako aj Gstiam riek sa striktne vyhybaji. Je dokazané, Ze Tropheusy sa
nedokazu pohybovat na vécSie vzdialenosti, najmd cez volni vodu, ako dosledok ich
vyhranenej Specifickosti zivotného prostredia a vernosti k ur¢itému miestu a teritoriality.

Tropheus je jeden z najStudovanejSich rodov jazera. Etologické stadie Tropheus moori
ukézali komplexné vzory spravania sa a vysoko vyvinutl socidlnu organizaciu. Neexistuje
u nich vyhraneny pohlavny dimorfizmus. Obe pohlavia si chrénia teritérium a na rozdiel od
mnohych d’al§ich tlamovcov, Tropheusy tvoria docasné pary pocas rozmnozovania. Vyvoj
ikier a plodika prebieha vyluéne v ustach samic. Predchadzajuce fylogeografické stadie
Tropheusov demonstrovali prekvapujuco vel'ké genetické rozdiely medzi populaciami.
Tropheus duboisi bol opisany ako najpovodnej$ia vetva a7 odlisnych skupin vzniklo
vigsinou sucasne. Sest’ z nich sa vyskytuje v individualnych pobreznych oblastiach a jedna
skupina sa sekundarne rozsirila a kolonizovala skalnaté miesta v podstate po celom jazere.
Udaje ziskané analyzou mitochondridlnej DNA (mtDNA) ukazali, e napriek vieobecne
podobnej morfoldgii sa mdze sfarbenie ryb ohromne 1iSit’ medzi geneticky blizko pribuznymi
populaciami anaopak, moéze byt vel'mi podobné medzi geneticky velmi vzdialenymi
populaciami sesterskych druhov. Tieto pozorovania sa Ciastoéne vysvetluju ako dosledok
paralelnej evolicie podobnych farebnych vzorov v ramci prirodzené¢ho vyberu alebo ako
dosledok priestorového kontaktu medzi dvoma geneticky odliSnymi populaciami po
druhotnom kontakte anaslednom triedeni rodu, kedy sa krizenci tychto populécii aich
potomkovia spitne krizili prednostne len s ¢lenmi jednej povodnej populécie.

Historicke zmeny jazera

Predpoklada sa, Ze rychle formovanie velkych druhovych skupin vychodoafrickych cichlid
spdsobuju abiotické (fyzikalne) faktory, ako geologické procesy a klimatické udalosti, ako aj
biologické vlastnosti $iriacich sa organizmov. Niekolko Studii ukézalo, ze velké kolisanie
hladiny jazera malo véazny vplyv na skalnaté prostredie a druhové spolocenstva vo
vychodoafrickych priekopovych jazerach. Jazero bolo vaZne ovplyvnené zmenou na suché
podnebie asi pred 1,1 milionmi rokov, ¢o sposobilo pokles hladiny asi o 650 — 700 m pod
sucasnu hladinu. Potom sa jazero zvdcSovalo postupne do obdobia asi pred 550000 rokmi.
Dalsi pokles hladiny nastal asi pred 390000 az 360000 rokmi o 360 metrov, medzi 290000 az
260000 rokmi o 350 m a medzi 190000 az 170000 rokmi to bol pokles 0 250 m. V najblizSej
historii poklesla hladina pocas neskorého pleistocénu 'adovej doby, kedy bolo v Afrike suché
podnebie. Ide o obdobie spred 40-35000 rokmi (pokles o 160 m) a medzi 23-18000 rokmi
(pravdepodobne o 600 m). Akykol'vek vzrast hladiny postiva pobreznu liniu a tvoria sa nové



skalnaté¢ oblasti. Len ¢o vzdialenosti medzi novo formovanymi oblastami prekrocia
schopnost’ §irenia sa jednotlivych druhov, tok génov sa prerusi a hromadia sa genetické
rozdiely medzi populdciami. Nésledny pokles hladiny méze viest’ k sekunddrnemu miesaniu,
¢o vedie k bud’ k zvySujlcej sa genetickej rozdielnosti alebo pribuznosti novych druhov.

Sirenie rodu Tropheus v jazere Tanganika

Na zaklade genetickej analyzy sa urcili 3 obdobia Sirenia sa Tropheusov v jazere. Prvé
obdobie prebiehalo pocas stiipania hladiny v obdobi medzi 1,1 mil. — 550000 rokmi, druhé
Sirenie prebiehalo pocas poklesu hladiny v obdobi medzi 390000 — 360000 rokmi a tretie
Sirenie nastalo pocas poklesu hladiny v obdobi medzi 190000 — 170000 rokmi. Klimatické
zmeny pred 17000 rokmi spdsobili dramaticky pokles hladiny nielen v Tanganike, ale aj
v Malawi a dokonca vyschnutie jazera Viktoria. Tieto udalosti synchronizovali procesy
diverzifikdcie cichlid vo vSetkych troch jazerdch. NajdoveryhodnejSie vysvetlenie
genetickych vzorov Tropheusov su 3 obdobia nizkej hladiny jazera, kedy klesala hladina
najmenej o 550 m, takZe jazero bolo rozdelené na 3 jazera. Skupiny Tropheusov boli
rozdelené do 8 hlavnych skupin podla mtDNA a podl'a vyskytu v jednotlivych lokalitach
jazera, ktoré dostali ndzov podla osad na pobrezi:

Skupina A1 (Kibwe, Kabwe, Kiti Point)

Skupina A2 (Kabezi, Ikola, Bilila Island, Kyeso I./Kungwe — T. ,,yellow*, Kala, Mpulungu)
Skupina A3 (Nyanza Lac — T. brichardi, Ngombe, Bemba)
Skupina A4 (Nvuna Island, Katoto 1.)

Skupina B (Rutunga, Kiriza)

Skupina C (Kyeso II.)

Skupina D (Zongwe, Moba, Kibwesa — T. ,,Kibwesa*)
Skupina E (Bulu — T. polli, Bulu — T. , Kirschfleck)
Skupina F (Kibwesa — T. ,,Kirschfleck®, Mvua I., Inangu)
Skupina G (Wapembe juh, Katoto II., Mvua II.)

Skupina H (Wapembe sever)

Na obrazku st zndzornené vztahy medzi jednotlivymi skupinami rodu Tropheus a ich
lokalizacia v jazere. Primarne Sirenie rodu Tropheus bolo podmienené silnym zvysSenim
hladiny jazera asi pred 700000 rokmi. Prvé dve skupiny (A a B) pochéadzali z obsadenia
severnych casti jazera, skupina C a D vznikala na zdpadnom pobrezi centralnej Casti jazera
askupina E sa rozvijala na vychode strednej casti jazera. Skupiny F, G aH sa
najpravdepodobnejSie udomacnili na juhu jazera. Treba upozornit’, Ze neddvno objavena 6sma
skupina C v Kyeso pravdepodobne reprezentuje Tropheus annectens, pretoze Kyeso je
lokalizované v tesnej blizkosti typu vzoriek ryb, ktory popisal Boulenger v roku 1990. Tieto
ryby zili v blizkosti ryb, ktoré patria do skupiny A2, ktorti objavili na oboch stranach
centralnej Casti jazera.

Morfologické analyzy ukdzali, ze 6 zo 7 jedincov malo 4 la¢e na andlnej plutve a siedmy
jedinec mal la¢ov 5. Dalgich 5 jedincov ulovenych v Kyeso malo 6 analnych lucov a tieZ sa
odliSovali v tvare ust a sfarbeni od T. annectens. Je zaujimavé, Ze ryby odchytené v lokalite
Kyeso predtym oznacené ako T. annectens patria do skupiny C na rozdiel od Tropheus polli
(skupina E) z opacnej strany jazera, hoci maju podobnu morfolégiu, pocet li€ov andlnej
plutvy a sfarbenie.

Vicsina hlavnych skupin sa rozsirovala do susednych oblasti pocas druhého rozsirenia asi
pred 400000 rokmi a skupiny A a D zvladli presun k protil'ahlému pobreziu centralnej Casti
Tanganiky. V tomto obdobi sa po obsadeni vychodného pobreZia skupina A rozdelila na 4
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Pribuznost skupin rodu Tropheus v jednotlivych lokalitich s oznaéenim lokality na mape jazera
Tanganika. Cisla na diagrame vlavo oznatuji pribuzensky vzfah medzi formami (pripadne druhmi) rodu
Tropheus v jednotlivych lokalitach, Cim vy&gie Eislo, tym uZéi pribuzensky vztah, ktory bol zisteny na zaklade
mitochondridlnej DNA izolovane]j zo svaloviny ryb. Na porovnanie je uvedeny aj druh Tropheus duboisi, ktory
je uplne odlisny druh.

odli$né podskupiny. Podskupiny Al a A3 sa pravdepodobne objavili po expanzii na vychode
severného pobrezia. Podskupina A2 pochéadzala z obsadenia severozapadného pobrezia na
severe aj v strednej Casti jazera, zatial ¢o podskupina A4 pravdepodobne pochddzala
z kolonizécie vychodnej Casti juzného pobrezia. Skupina D pravdepodobne obsadila vel'mi
kratky usek v oblasti Cape Kibwesa, kam sa presidlili zo zapadnej €asti juzného pobreZzia. To
bolo mozné jedine v obdobi pred 400000 rokmi, ked’ klesla hladina o 550 m, pretoze
Tropheusy nie su schopné sa prestvat’ pri zvySeni vodnej hladiny atym aj zvécSeni
vzdialenosti medzi skalnatymi Castami jazera cez voln vodu. Iba pokles hladiny o 550 m
postacoval na to, aby sa skalnaté dno dostalo do hibky asi 50 m, ¢im sa utvorili podmienky na
presun Tropheusov.

Rozsirenie T.“Kirschfleck®, ktoré patria do skupiny F na vychodnom pobrezi centralnej
Casti jazera a na sever od Kibwesa, sa zda byt zdhadné podla sucasného rozsirenia ostatnych
¢lenov tejto skupiny (F) na juhozapade okolo Cameron Bay. V oblasti Kibwesa Zzij
v blizkosti tri varianty Tropheusov (Tropheus polli, T.“Kibwesa* a T.“Kirschfleck*). Predsa



vSak vo vzorkach T.,Kirschfleck sa zistilo podla mtDNA, Ze patrili dvom skupinam, ¢o
naznacuje krizenie pravdepodobne pdvodnych obyvatelov tejto oblasti — skupiny T. polli (E)
a prisidlenych T. , Kirschfleck* (F). Existuju dve alternativy: zastupcovia skupiny F sa mohli
presunut’ pozdiz zapadnej &asti juzného pobrezia az k hranici strednej Casti jazera. Zostava
vSak nejasné, ako sa mohla skupina F presunut cez tak Sirokl oblast’ strmo klesajuceho
pobrezia na zapade juzného pobrezia, ktoré v sii€asnosti obyvaju ryby skupiny D, bez toho
aby zanechali nejakil geneticku stopu alebo menSiu populaciu. Alternativne vysvetlenie by
mohlo byt Ze skupina F sa povodne §irila pozdiZ juhovychodného pobrezia od Kibwesa asi
po Wapembe a neskor bola nahradend prisidlenymi zéstupcami skupiny A, takze haplotypy
(skupina alel v jednom chromozéme prendsand z generdcie na generaciu spolo¢ne, pricom
potomok dedi dva haplotypy — jeden od otca a druhy od matky) skupiny F v Kibwesa st
pozostatky povodne podstatne rozsirenejsej skupiny. Dalej by k tejto hypotéze bolo mozné
dodat, ze skupina F druhotne osidlila ich stcasné teritorium v okoli Cameron Bay na
juhozapade pocas hlavného obdobia stipania hladiny jazera pred 400000 rokmi. To by
vysvetlovalo pritomnost dvoch odlisSnych haplotypov v populacii v Mvua (F aG), ako
nasledok krizenia po druhotnom kontakte so zastupcami skupiny F. Ak je tito hypotéza
pravdiva, tato kolonizécia mohla uplne nahradit’ predtym sa vyskytujicu skupinu G, ktord ma
v st€asnosti centrum vyskytu juzne od ustia rieky Lufubu. Ak berieme do uvahy fakt, Ze rieka
Lufubu, ako treti najvacsi zdroj vody pre jazero, predstavuje vysoko stabilni ekologicku
bariéru, ktord oddel'uje pobrezie hory Chaitika od poloostrova Inangu, potom skupina G si
mohla udrziavat’ oblast’ povodného rozsirenia juzne od rieky Lufubu, ale bola nahradena
zéastupcami skupiny F v Cameron Bay po poklese hladiny.

Pocas treticho $irenia asi pred 200000 rokmi sa §irili 3 podskupiny skupiny A pozdiz
pobrezia, kde sa pdvodne vyskytovali. Podskupina A2 sa musela premiestnit’ krizom cez
jazero z juzného okraja centralnej Casti na vychodné pobrezie juznej Casti jazera. Podskupiny
A2 a A4 sa rozgirili pozdiZ juhovychodného pobreZia viac na juh jazera. V lokalite Wapembe
na severe sa ujedného jedinca zistil haplotyp, podla ktorého patri do skupiny H, ktord sa
rozSirila pri primarnom S$ireni a vSetky dalSie jedince parili do dvoch podskupin A. Dva
odlisné¢ Tropheusy ziju v blizko pribuznom vztahu blizko Wapembe. V Katoto, hlavnej
hranici medzi skupinami A a G sa zistilo asi 50% populacie s haplotypom skupiny G a 50%
z podskupin A2 a A4. Podskupina A2 sa zistila aj v lokalite Katukula, ale tato populacia je
tvorend prevazne rybami zo skupiny G.

Suhrn

Tropheusy 7 skupin nezmenili dramaticky ich rozpétie vyskytu, ¢o moze byt kvoli stabilite
ich zivotného prostredia, ktoré je tvorené kolmo klesajucim pobrezim. Tieto oblasti neboli
prili§ ovplyvnené kolisanim hladiny jazera, pretoze sa prestivali iba smerom dolu a hore
pozdiz utesov. Jedna podskupina (A2) sa zistila takmer po celom jazere aaj jedinci zo
vzdialenych populécii st v izkom vztahu. KedZze sa zistili podobné charakteristiky rozSirenia
aj inych rodov tanganickych cichlid (Eretmodus, Cyprichromis), pravdepodobne mali zmeny
v jazere (klimatické a geologické) podobny vplyv na geneticku Struktiru populdcii aj inych
druhov.
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