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ABSTRACT 

 
 Phylogenetic relationships of a sample comprising 248 bats belonging to 19 species 
and four families (Hipposideridae, Rhinolophidae, Molossidae and Vespertilionidae) from 
Senegal (Western Africa) were investigated with the use of multi-locus sequence data and 
non-differentially stained chromosomes.  
 The karyotypes of Hipposideros ruber, H. tephrus, H. jonesi and H. cyclops were 
described for the first time. The standard Hipposideros formula was recorded in H. tephrus, 
H. jonesi and H. ruber (2n = 32, FNa = 60, FN = 64). The karyotypes of H. cyclops (2n = 
36, FN = 66) and H. gigas (2n = 52, FN = 64) substantially diverged from this typical 
chromosomal complement.  
 Rhinolophus landeri and R. fumigatus shared the same diploid number (2n = 58), but 
differed in the chromosome morphology (R. fumigatus – FNa = 60, FN = 64; R. landeri – 
FNa = 64, FN = 68). Rhinolophus landeri was found karyotypically distinct to other 
African populations, thus signalling a possible presence of cryptic forms within this 
species.  
 The karyotypes of Chaerephon pumilus and Mops condylurus had a 2n = 48, FN = 54 
and were similar to other previously studied species of this chromosomally conservative 
family.  
 Chromosomal, Bayesian, maximum likelihood and genetic distance analyses 
revealed an indication for the existence of cryptic forms among five out of ten examined 
species of the West African vespertilionid bats – Pipistrellus hesperidus, Neoromicia nana, 
N. somalica, Scotoecus hirundo and Nycticeinops schlieffenii. Additionally, based on the 
analyses of eight mitochondrial and nuclear genes and combination of the Senegalese bats 
and GenBank data, Glischropus tylopus was found basal to the clade of the East Asian 
pipistrelles and Pipistrellus rueppellii was basal to the whole Pipistrellus/Nyctalus clade, 
possibly deserving its own genus. Eptesicus was confirmed to be polyphyletic, with E. 
nasutus and E. dimissus being phylogenetically distinct to other representatives of 
Eptesicus. Neoromicia was confirmed to be diphyletic and Scotophilini appeared as the 
second most basal branch of all vespertilionids. The tribes Pipistrellini and Vespertilionini 
were defined differently than in recent discussions. 
 The detection of cryptic taxa, description of new karyotypes and proposals for new 
systematic arrangements demonstrate that our knowledge of (West-African) Chiroptera is 
still incomplete and that an investigation conducted on a small area can reveal new 
important findings, which can considerably contribute to our understanding of both 
biogeography and phylogeny. 



 

3 
 

ABSTRAKT 

 

 Fylogenetické vztahy byly zkoumány ve vzorku obsahujícím 248 netopýrů patřících 

do 19 druhů a čtyř čeledí (Hipposideridae, Rhinolophidae, Molossidae a Vespertilionidae) 

ze Senegalu (západní Afriky) s použitím multilokusových sekvenčních dat a 

nediferenciálně obarvených chromosomů. 

 Karyotypy Hipposideros ruber, H. tephrus, H. jonesi a H. cyclops byly popsány 

poprvé. Standardní formule rodu Hipposideros byla zaznamenána u H. tephrus, H. jonesi a 

H. ruber (2n = 32, FNa = 60, FN = 64). Karyotypy H. cyclops (2n = 36, FN = 66) a H. 

gigas (2n = 52, FN = 64) se nápadně lišily od této typické chromosomální sady.  

 Rhinolophus landeri a R. fumigatus měli shodný diploidní počet chromosomů (2n = 

58), ale lišili se jejich morfologií (R. fumigatus – FNa = 60, FN = 64; R. landeri – FNa = 

64, FN = 68). Rhinolophus landeri se karyotypově odlišoval od ostatních afrických 

populací, což může signalizovat přítomnost kryptických forem v rámci tohoto druhu. 

 Karyotypy Chaerephon pumilus a Mops condylurus obsahovaly 48 chromosomů (FN 

= 54), což odpovídá standardní sadě nalézané u příslušníků této čeledi. 

 Chromosomy, Bayesiánské metody, maximální pravděpodobnost a analýza 

genetických distancí naznačily existenci kryptických forem u pěti z deseti vyšetřených 

druhů západoafrických vespertilionidních netopýrů – Pipistrellus hesperidus, Neoromicia 

nana, N. somalica, Scotoecus hirundo a Nycticeinops schlieffenii. Na základě analýz osmi 

mitochondriálních a jaderných genů a kombinace sekvencí senegalských netopýrů s daty z 

genové banky (GenBank) bylo dále zjištěno, že Glischropus tylopus je bazální v kladu 

východoasijských pipistrelů a Pipistrellus rueppellii je bazální v celém kladu rodů 

Pipistrellus/Nyctalus a pravděpodobně zasluhuje oddělení do vlastního rodu. Byla 

potvzena polyfilie rodu Eptesicus, přičemž E. nasutus a E. dimissus byli fylogeneticky 

odlišní od dalších zástupců rodu Eptesicus. Dále byla potvrzena difylie rodu Neoromicia a 

tribus Scotophilini byl druhou nejbazálnější skupinou všech vespertilionidů. Triby 

Pipistrellini a Vespertilionini byly definovány odlišně od nedávných zjištění. 

 Detekce kryptických taxonů, popis nových karyotypů a návrhy na nové systematické 

uspořádání ukazují, že naše znalosti (západoafrických) letounů jsou stále neúplné a že 

šetření provedené na malém území je schopno odhalit nové důležité poznatky, které mohou 

výrazně přispět k našemu chápání biogeografie a fylogeneze. 
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Introduction 

 

 Current systematics and phylogenies of all kinds of organisms are still largely based 

on morphological characters and partially on cytogenetics. However, the recent expansion 

of molecular techniques revealed that many traditionally recognised groups are artificial, 

defined on the bases of convergent traits. Nevertheless, all three approaches have their 

limitations, especially when inexpertly used, and therefore combination of several methods 

(morphology, cytogenetics, ecology, nuclear and mitochondrial sequences) is desirable for 

correct reconstruction of the evolutionary relationships. 

  The plethora of extant species and frequent occurrence of morphologically 

undistinguishable forms, make Chiroptera one of the most complicated orders among 

mammals from the phylogenetic and systematic point of view (Simmons, 2005). However, 

closely related, phenotypically similar species can differ with respect to their genetics and 

vice versa (Baratt et al., 1997). The application of molecular methods in chiropterology 

revealed many cryptic taxa in different regions of the world and changed numerous 

traditional phylogenetic hypotheses (e.g. Ibáñez et al., 2006; Reardon et al., 2008; Kruskop 

et al., 2012). The number of ecological niches available in the tropics and subtropics of 

Africa evokes presumptions of existence of yet undetected species diversity and of 

evolution of high number of cryptic species. 

 The sub-Saharan region of Western Africa belongs to one of the most under-explored 

areas of the continent. It is currently being threatened by deforestation, fragmentation of 

wooded savannah and desertification. Investigation of the local bat fauna is thus important 

not only for our understanding of general principles of ecology, evolution, biogeography, 

but also even for potential conservation of endangered species. 

  

Aims of the study 

  

 The aims of the dissertation thesis were to examine phylogenetic relationships of 

selected African bats with cytogenetic and molecular approaches, focused on species 

obtained in Senegal, West Africa. Specific objective was to investigate non-differentially 

stained karyotypes in specimens belonging to the families Hipposideridae, Rhinolophidae 

and Molossidae and compare the results with related species and other African populations. 

The other main task was to reconstruct the phylogenetic relationships within the 
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representatives of the family Vespertilionidae, with the use of combined cytogenetic and 

molecular data, to assess genetic divergence of the Senegalese species to other 

geographically distant African populations, and potentially to uncover cryptic taxa. The 

dissertation represents a part of a bigger project “Species diversity and ecology of selected 

West African vertebrates” focused on the fauna of the Niokolo-Koba National Park in 

Senegal and funded by the Grant Agency of the Academy of Sciences of the CR. 

 

Material and methods 

 

 The tasks of the thesis were solved by two approaches, cytogenetic and molecular. 

The first one included analyses of standard non-differential Giemsa stained karyotypes and 

the latter involved examination of eight mitochondrial and nuclear genes. Phylogenetic 

analyses of own and GenBank data were performed using the Bayesian methods and 

maximum likelihood. Altogether 248 bats (16 hipposiderid, 2 rhinolophid, 17 molossid and 

213 vespertilionid specimens) originating mainly from Niokolo-Koba (Senegal, West 

Africa) were analysed.  

 

Results and discussion 

 

 The thesis is based on three scientific works (two published papers and one 

submitted manuscript), which represent solving of the aims described above.  

 Karyotypic data were obtained in 15 species and the standard description of 

chromosomal number (diploid number of chromosomes – 2n) and morphology (number of 

autosomal arms – FNa, number of chromosomal arms – FN) was performed.  

 Differences between chromosomal complements of the bat populations from 

Senegal and other regions of Africa were found in four vespertilionid (Neoromicia 

somalica, N. nana, Scotoecus hirundo, Pipistrellus hesperidus) and one rhinolophid 

(Rhinolophus landeri) species.  

 The karyotypes of four species belonging to the family Hipposideridae 

(Hipposideros ruber, H. tephrus, H. jonesi and H. cyclops) were described for the first 

time. H. ruber, H. tephrus and H. jonesi had the typical Hipposideros karyotype (2n = 32, 

FNa = 60, FN = 64). Variations to this conservative complement were found in H. cyclops 

(2n = 36, FN = 66) and H. gigas (2n = 52, FN = 64). These cytogenetic findings as well as 
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the recent molecular results (Vallo et al., 2008; Taylor et al., 2012) suggest separation of H. 

cyclops and H. gigas to a distinct genus. Furthermore, H. gigas from West Africa and south 

African H. vittatus, which share the unusual 2n of 52, should be possibly classified within 

a single species.  

 The karyotypes of R. fumigatus and R. landeri from Senegal were similar to 

previous findings (Rautenbach, 1986); however, R. landeri differed karyotypically from its 

conspecifics by the presence of two additional pairs of bi-armed autosomes, thus indicating 

the existence of cryptic forms within this species.  

 Mops condylurus and Chaerephon pumilus (2n = 48; FNa = about 54) were 

karyotypically similar to other various species of this chromosomally conservative family 

(Rautenbach et al., 1993).  

 Neoromicia rendalli and Nycticeinops schlieffenii had complements similar to the 

previous findings (Ruedas et al., 1990; Kearney et al., 2002). However, Neoromicia 

somalica, N. nana, Scotoecus hirundo and Pipistrellus hesperidus were found 

karyotypically distinct from their conspecifics (Rautenbach et al., 1993; Volleth et al., 

2006). The possible separate taxonomic status of the populations examined was 

consequently supported also with genetic distances. 

 The combined analyses of the eight mitochondrial and nuclear genes of the 

Senegalese specimens with GenBank data revealed Pipistrellus rueppellii as the basal 

lineage of the Pipistrellus/Nyctalus clade and as probably deserving a separation to a 

distinct genus. Additionally, Neoromicia was confirmed to be diphyletic.  

 Further support was gained for previously unresolved phylogenetic positions using 

data obtained from GenBank. Eptesicus was confirmed to be polyphyletic, with E. nasutus 

and E. dimissus being distinct to the rest of this genus. The tribe Scotophilini represented 

the second most basal group of all vespertilionids and the tribes Pipistrellini and 

Vespertilionini were defined differently than in other recent studies (Roehrs et al., 2010, 

2011). Glischropus tylopus nested within the Pipistrellus/Nyctalus group, forming a basal 

branch to the (East) Asian group of pipistrelles. 

  

Conclusions 

 

 The results from West Africa show that even examination of populations on a 

relatively small area can reveal interesting and novel findings, including cryptic taxa, 
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intrageneric and intraspecific karyotype variations and changes in phylogenetic 

relationships. The detection of one rhinolophid and five vespertilionid cryptic taxa, which 

belong to separate phylogenetic clades, indicates a long isolation from other African 

populations and imply high probability of findings of more uncovered cryptic taxa in this 

region.  

 This study provides further support that karyotypic data are useful, independent and 

simple phylogenetic markers to identify cryptic species or divergent clades.  

 New taxa and suggestions for systematic rearrangements based on the molecular and 

cytogenetic approaches demonstrate that morphologically similar species that occur in 

Africa are in many cases a result of convergent evolution, because in reality they belong to 

phylogenetically distant groups. This demonstrates that there are still many detail issues 

waiting to be uncovered in (African) Chiroptera.  
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Úvod 

  

 Systematika a fylogeneze nejrůznějších druhů organismů jsou stále do značné míry 

založeny na morfologii a částečně také na cytogenetice. Současné rozsáhlé používání 

molekulárních technik odhalilo, že mnohé tradičně rozlišované skupiny jsou umělé, 

definované na základě konvergentních znaků. Nicméně všechny tři přístupy mají svá 

omezení, zejména pokud jsou používány bez dostatečných zkušeností a tudíž je pro 

správnou rekonstrukci evolučních vztahů žádoucí kombinace několika metod (morfologie, 

cytogenetiky, ekologie, jaderných a mitochondriálních sekvencí). 

 Velké množství současných druhů a častý výskyt morfologicky nerozlišitelných 

forem činí z letounů jeden z nejsložitějších řádů mezi savci z fylogenetického i 

systematického úhlu pohledu (Simmons, 2005). Nicméně blízce příbuzné, fenotypově 

podobné druhy se mohou lišit geneticky a naopak (Baratt et al., 1997). Aplikace 

molekulárních metod v chiropterologii odhalila mnoho kryptických taxonů v nejrůznějších 

oblastech světa a změnila řadu tradičních fylogenetických hypotéz (například Ibáñez et al., 

2006; Reardon et al., 2008; Kruskop et al., 2012). Počet existujících ekologických nik v 

afrických tropech a subtropech evokuje předpoklady existence dosud nezjištěné druhové 

rozmanitosti a evoluce velkého počtu kryptických druhů. 

 Subsaharská oblast západní Afriky patří k jedněm z nejméně prozkoumaných 

oblastí kontinentu. V současné době je ohrožena odlesňováním, fragmentací stromové 

savany a desertifikací. Výzkum tamní netopýří fauny je tedy důležitý nejen pro naše 

chápání obecných principů ekologie, evoluce, biogeografie, ale také pro případnou ochranu 

ohrožených druhů. 

 

Cíle práce 

 

 Cílem disertační práce bylo prozkoumat fylogenetické vztahy vybraných afrických 

netopýrů s využitím cytogenetických a molekulárních přístupů, se zaměřením na druhy 

získané v Senegalu, západní Africe. Konkrétním záměrem bylo vyšetření nediferenciálně 

obarvených karyotypů jedinců patřících do čeledí Hipposideridae, Rhinolophidae a 

Molossidae a porovnat výsledky s příbuznými druhy a jinými africkými populacemi. 

Dalším hlavním úkolem byla rekonstrukce fylogenetických vztahů v rámci čeledi 

Vespertilionidae, s využitím kombinace cytogenetických a molekulárních dat, porovnání 
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genetických divergencí vybraných senegalských druhů od jiných geograficky vzdálených 

afrických populací a případně detekce kryptických taxonů. Disertace představuje část 

většího projektu "Druhová diversita a ekologie vybraných západoafrických obratlovců" (se 

zaměřením na faunu senegalského národního parku Niokolo-Koba), který byl podporován 

Grantovou agenturou AV ČR. 

 

Materiál a metodika 

 

 K dosažení cílů disertace bylo využito dvou přístupů, cytogenetického a 

molekulárního. První z nich zahrnoval vyšetření nediferenciálních konvenčních karyotypů 

obarvených Giemsou a druhý analýzu osmi mitochondriálních a jaderných genů. 

Fylogenetické výpočty s využitím vlastních dat a údajů z genové banky (GenBank) byly 

provedeny pomocí Bayesiánských metod a maximální pravděpodobnosti. Celkem bylo 

analyzováno 248 netopýrů (Hipposideridae – 16, Rhinolophidae – 2, Molossidae – 17 a 

Vespertilionidae – 213 jedinců) pocházejících převážně z Niokolo-Koba (Senegal, západní 

Afrika). 

 

Výsledky a diskuse 

 

 Disertace je založena na třech vědeckých článcích (dvou publikovaných a jednom 

zaslaném rukopisu), které představují řešení cílů popsaných výše. 

 Údaje o karyotypech byly získány u 15 druhů a byl proveden standardní popis 

počtu chromosomů (diploidní počet chromosomů – 2n) a morfologie (počet autosomálních 

ramen – FNa, počet chromosomálních ramen – FN). 

 Rozdíly mezi chromosomálními sadami populací netopýrů ze Senegalu a dalších 

oblastí Afriky byly nalezeny u čtyř vespertilionidů (Neoromicia somalica, N. nana, 

Scotoecus hirundo, Pipistrellus hesperidus) a jednoho rhinolophida (Rhinolophus landeri). 

 Karyotypy čtyř druhů patřících do čeledi Hipposideridae (Hipposideros ruber, H. 

tephrus, H. jonesi a H. cyclops) byly popsány poprvé. H. ruber, H. tephrus a H. jonesi měli 

karyotyp typický pro rod Hipposideros (2n = 32, FNa = 60, FN = 64). Rozdíly od této 

konzervativní sady byly nalezeny u H. cyclops (2n = 36, FN = 66) a H. gigas (2n = 52, FN 

= 64). Tato cytogenetická zjištění, stejně jako nedávno publikované molekulární výsledky 

(Vallo et al., 2008; Taylor et al., 2012) naznačují, že by druhy H. cyclops a H. gigas mohly 
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být odděleny do samostatného rodu. Hipposideros gigas ze západní a H. vittatus z jižní 

Afriky by měli být zařazeni do jediného druhu, jelikož sdílí neobvyklý karyotyp (2n = 52). 

 Karyotypy R. fumigatus a R. landeri ze Senegalu byly obdobné jako v předchozích 

případech (Rautenbach, 1986). Avšak karyotyp R. landeri se lišil od jedinců patřících do 

stejného druhu přítomností dvou dalších párů dvouramenných autosomů, což naznačuje 

existenci kryptických forem v rámci tohoto druhu. 

 Mops condylurus a Chaerephon pumilus (2n = 48; FNa = cca 54) se karyologicky 

nelišili od jiných druhů této karyotypově konzervativní čeledi (Rautenbach et al., 1993). 

 Druhy Neoromicia rendalli a Nycticeinops schlieffenii měly sady podobné 

předchozím zjištěním (Ruedas et al., 1990; Kearney et al., 2002). Avšak Neoromicia 

somalica, N. nana, Scotoecus hirundo a Pipistrellus hesperidus byli natolik karyotypově 

odlišní od příslušníků stejného druhu (Rautenbach et al., 1993; Volleth et al., 2006), že by 

mohli být považováni za kryptické taxony, což bylo následně podpořeno také zjištěnými 

genetickými distancemi. 

 Kombinovaná analýza osmi mitochondriálních a jaderných genů senegalských 

jedinců s údaji z genové banky (GenBank) odhalila, že Pipistrellus rueppellii je bazální ke 

kladu Pipistrellus/Nyctalus a pravděpodobně i zasluhuje oddělení do samostatného rodu. 

Dále byla potvrzena difylie rodu Neoromicia. 

 S pomocí dat získaných z genové banky (GenBank) byly navrženy některé dříve 

nevyřešené topologie fylogenetické divergence. Byla potvrzena polyfilie rodu Eptesicus, 

přičemž E. nasutus a E. dimissus se vyčlenili od zbylých zástupců tohoto rodu. Tribus 

Scotophilini tvořil druhou nejbazálnější skupinu všech vespertilionidů a triby Pipistrellini a 

Vespertilionini byly definovány odlišně od zjištění z jiných nedávných studií (Roehrs et 

al., 2010, 2011). Glischropus tylopus byl zařazen do skupiny Pipistrellus/Nyctalus, jakožto 

bazální linie k (východo)asijské skupině pipistrellů. 

 

Závěry 

 

 Výsledky ze západní Afriky ukazují, že i vyšetření populací na relativně malém 

území může odhalit zajímavé a nové poznatky, včetně kryptických taxonů, nových nebo 

odlišných karyotypů v rámci rodů nebo druhů a pochopení fylogenetických vztahů. Nález 

jednoho kryptického taxonu v čeledi Rhinolophidae a dalších pěti, které patří do 

oddělených fylogenetických linií v rámci čeledi Vespertilionidae, indikuje jejich dlouhou 
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izolaci od ostatních afrických populací a naznačuje vysokou pravděpodobnost existence 

dalších zatím neodhalených kryptických taxonů v této oblasti. 

 Rovněž bylo znovu potvrzeno, že karyotypové údaje mohou být užitečnými, 

nezávislými a jednoduchými fylogenetickými znaky, sloužícími k identifikaci kryptických 

druhů nebo divergentních kladů. 

 Podněty k ustanovení nových taxonů a k systematickým změnám založeným na 

molekulárních a cytogenetických poznatcích ukazují, že morfologicky podobné druhy, 

které se vyskytují v Africe, jsou v mnoha případech výsledkem konvergentního vývoje, 

neboť tyto druhy ve skutečnosti patří k fylogeneticky vzdáleným skupinám. Je zřejmé, že u 

(afrických) letounů stále existuje velký prostor pro nové objevy a upřesňování dosavadních 

znalostí. 
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