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Abstrakt

Evoluce Zivorodosti fascinovala biology jiz dlouh4 1éta. Tento zajimavy a geograficky
rozSiteny fenomén se objevil ve fylogenezi obratlovcii mnohokrat nezdvisle na sob¢. Nejvetsi
mnozstvi nezdvislych vznikii Zivorodosti najdeme mezi Supinatymi plazy, kde viviparie
vznikala s mnohem vétsi frekvenci nez v ostatnich vertebratnich skupinach. Pro porozumeéni
selek¢nim tlakiim vedoucich k evoluci Zivorodosti bylo navrzeno nékolik hypotéz, z nichz
védci nejvice podporovanou je "adaptace na chladné podnebi". Podle této hypotézy
k Zivorodosti vedla pfiznivd termoregulace vyvijejicich se embryi v téle matky. Obecné se
predpoklada, Ze dé€loZni retence vajec je mezistupném ve vyvoji Zivorodosti a dispozice
k zadrZovani vajec v télni dutin€ je jednou z nejdilezitéjSich preadaptaci, které ovliviuji
evoluci zivorodosti u obratlovct. Dalsimi limitujicimi faktory mtze byt napf. typ skordpky,

zpisob urceni pohlavi nebo hlidani sntsky jako alternativni rodic¢ovska péce k Zivorodosti.
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Abstract

Evolution of life-bearing have fascinated biologists for over a long time. Viviparity
has evolved many times within separate vertebrate lineages and it is a geographically
widespread phenomenon. The majority of these independent origins have occured within
lizards and snakes. Several hypotheses have been suggested to explain the selective pressures
leading to viviparity in reptiles. One of the most frequently supported hypotheses views
viviparity as an adaptation to a cold climate, i.e. viviparous mothers ensure favorable
thermoregulation to developing embryos. It is generally supposed that egg retention is an
intermediate stage in the evolution of live-bearing. Inclination to egg retention seems to be
one of the most important preadaptations of viviparity in vertebrates. Additional limiting
factors are probably for instance type of eggshell, mode of sex determinantion or egg

guarding as an alternative mode of parental care.
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1. Uvod

Zivorodost je vyrazny evoluéni znak, jeZ se ve fylogenezi amniotickych obratlovci
vyvinul mnohokrat nezdvisle na sobé (Blackburn 1992). Fylogenetické analyzy jasn¢ ukézaly,
7Ze vznik Zivorodosti neni ndhodny. U dvou velice raznorodych linii, archosaurii (napf.
krokodyli, ptéci, dinosaufi a ptakojestéfi) a Zelv, Zivorodost nikdy nevznikla. U Supinatych
plazti vznikla naopak vice nez 100x (Blackburn 2005a). Jaké vyhody a nevyhody s sebou
zivorodost nese? Pro¢ u nékterych skupin obratlovci Zivorodost vznikala jak na béZicim pdsu,
zatimco jinde nevznikla viibec nebo jen velice vzacné? Posloupnosti jakych evolu¢nich kroka
se Zivorodost z vejcorodosti vyvinula a jaky evolu¢né-ekologicky dopad vznik Zivorodosti
ma? Takovéto a dalsi otdzky poutaly védce celd 1éta, a 1 pres intenzivni vyzkum je proces
vzniku a evoluce Zivorodosti stdle zahalen rouskou tajemstvi.

Cilem moji literarni reSerSe je shrnout zdkladni informace o evoluci Zivorodosti
amniotickych obratlovci, pfedev§im podat ptehled o hypotézach a omezenich jejtho vzniku a

v neposledni fad¢ také poskytnout predstavu o fylogenetické distribuci (ne)Zivorodosti.

2. Reprodukce a vyziva zarodku

JiZ Aristoteles ve svém dile Historia Animalium charakterizoval Zivocichy podle dvou
hlavnich reprodukénich vlastnosti (Blackburn 1992). Prvnim parametrem je skutecnost, zda-li
samice snéseji vejce (vejecorodost = oviparie) & rodi zivd mldd’ata (Zivorodost = viviparie) .
Druhy parametr rozdéluje zivocCichy podle toho, zda je zdrojem Zivin pro embryondlni vyvoj
vyhradné Zloutek vajicka (tzv. lecitotrofie) ¢i i jiny alternativni zdroj poskytovany matkou
béhem embryondlniho vyvoje (tzv. matrotrofie), jako napt. placenta (pak hovoiime o
placentotrofii). Terminy matrotrofie a lecitotrofie pouZzil poprvé John Wourms (1981) ve
svém review zabyvajicim se Zivorodosti ryb. Nasledné byly pievzaty i pro ostatni obratlovce
(Blackburn et al. 1985). Diky odliSnému pouZivani béZnych terminti jako oviparie, viviparie
nebo ovoviviparie, bylo Casto velice tézké urcit, co diivéjs$i badatelé méli na mysli. Od
pocétku 80. let 20. stoleti se vSak terminologie ustdlila. PouZivani téchto terminii ma své
vyhody, v¢etné odstranéni nesrozumitelnosti spojenych s archaickym pojmem ,,ovoviviparie®.
V herpetologické literatufe tento termin v minulosti popisoval casto velice odlisSné
reprodukéni vzorce, jako napt. lecitotrofni viviparii, retenci vajec ¢i pseudoviviparii, coZ je

zv1astni forma oviparie, pii které dochdzi k vnéjSimu oplozeni vaji¢ek a k jejich nésledné

* , e .. . . . . v, .
terminy Zivorodost/viviparie a vejcorodost/oviparie budu v textu pouZivat jako synonyma



inkubaci v nékteré z rodicovskych struktur jako je Zaludek, zdhyby ktze ¢i zaberni komory
(Blackburn 1994a). NavrZena byla také jasna kritéria pro rozpoznavani reprodukénich vzorcii
(coZ ndm nyni dovoluje jejich porovnavani mezi plazy, savci, obojZivelniky a rybami), ktera

jsou pro kvantitativni evolucni analyzy zcela zdsadni (Blackburn 1993b; Blackburn 1994b).

2.1. Lecitotrofie, matrotrofie a placentotrofie

Vyjma savcl je vétSina Zivorodych obratlovct lecitotrofnich (i pfesto, Ze je vejce
zadrZzovano v reprodukénim traktu, jsou Ziviny stdle doddvéany prostfednictvim Zloutku). K
ZivoCichim s matrotrofni viviparii patii, krom¢& placentdlli a vacnatcl, i Cervori, nckteré
kostnaté ryby, paryby a pdr zastupci Supinatych plazii (zejména z Celedi Scincidae).
Matrotrofni oviparie (spo¢iva v tom, Ze vejce pred ovipozici absorbuje velkd mnozstvi sekretl
z vejcovodil) je vzdcnd a najdeme ji dnes pouze u ptakofitnych. Lecitotrofni oviparie je
naopak zcela béZnym jevem u ptaki, krokodyld, Zelv, hatérii a u vétSiny Supinatych plazl a
anamniot (Blackburn 1992; Stewart 1992). Viviparni linie daly vzniknout matrotrofii
piinejmensim 24x, pficemz pouze 4x v rdmci amniot (1x u savctl, 3x u plazti). Tradi¢ni scénét
predpoklada gradualistickou evoluci z oviparie na lecitotrofni viviparii, konce viviparii
matrotrofni. Piiklady ptakofitnych nicméné ukazuji, Ze matrotrofie miZze evoluci Zivorodosti
predchazet. Supinati plazi zase ukazuji, Ze se po&inajici matrotrofie zfejmé& vyvinula ziroven
s zivorodosti (Blackburn 1995; Blackburn 2000).

Paralelni evoluce mezi anamnioty vytvofila nékolik typi matrotrofie, jako je napf.
oofagie (embrya jsou Zivena neoplodnénymi vajicky produkovanymi matkou) nebo
nitrodéloZni kanibalismus (Blackburn et al. 1985). U amniot vSak vznikla pouze jedind forma
a to tzv. placentotrofie (piijem Zivin je zprostiedkovdn pfes chorioallantoickou nebo
Zloutkovou placentu), ziejmée v disledku omezeni souvisejicich se strukturou reprodukéniho
traktu a zpsobem embryondlniho vyvoje (Blackburn er al. 1985). Placentotrofii najdeme u
nekterych Supinatych, kde zejména jihoamericky scink rodu Mabuya (Blackburn et al. 1984)
dosdhl, s ohledem na morfologii chorioallantoické placenty, témét dokonalé konvergence
s placentdlnimi savci (Blackburn 1992). Detailni informace o evoluci placentace Supinatych
plazii 1ze najit napt. v Blackburn (1992, 1993a), Stewart & Thompson (2000), Thompson &
Speake (2006) a Blackburn & Flemming (2009).



3. Evoluéni hypotézy vzniku zivorodosti

Casto byva Zivorodost povaZovdna za dokonalej§i a evoluéné pokroéilej§i zptisob
rozmnozovani. M¢li bychom vSak vzit v potaz, Ze Zivorodost je pouze jednou, a ne jedinou,
cestou, jak chréanit vyvijejici se embrya, a Ze za vSech okolnosti nemusi byt tou cestou
nejlepsi. Smysluplngjsi je podivat se na ni jako na reprodukeni strategii, kterd md své vyhody
i nevyhody (Tinkle & Gibbons 1977; Shine & Bull 1979; Guillette et al. 1980).

Mezi vyhody Zivorodosti patii napfi.: a) pfizniva termoregulace vyvijejicich se embryi
(Fitch 1970, podle Guillette et al. 1980; Packard et al. 1977; Sergeev 1940, podle Tinkle &
Gibbons 1977; Shine & Bull 1979); b) ochrana vajec proti padni vlhkosti a bakteriim (Fitch
1970; podle Guillette et al. 1980); c) tspora energie nutné pro stavbu hnizda (Fitch 1970;
podle Guillette et al. 1980); d) snadnéjsi dostupnost vody pro vyvijejici se embrya (Goin &
Goin 1971, podle Guillette et al. 1980) ¢i f) schopnost samice svd embrya 1épe brénit proti
predaci (diky defenzivnimu ¢i tnikovému chovéni) (Fitch 1970, podle Guillette er al. 1980;
Packard et al. 1977; Shine & Bull 1979).

Nevyhodou Zivorodosti miZe byt: a) sniZend plodnost a s tim spojend limitace poctu
mldd’at ve sndsce (Fitch 1970, podle Guillette et al. 1980); b) zranitelnost a omezend
pohyblivost gravidni samice (Tinkle & Gibbons 1977); c¢) ztrata potomstva nasledkem smrti
samice behem gestace (Fitch 1970, podle Guillette et al. 1980) nebo d) nizsi pravdépodobnost
genetické diverzity mezi potomky nésledkem nedostatku vicendsobnych pafeni a snisek
(Tinkle & Gibbons 1977).

Mezi plazy je vejcorodost obecné povazovana za ancestralni zpisob rozmnoZzovani a
zivorodost za stav odvozeny (Neil 1964). O vzniku a evoluci Zivorodosti z oviparniho piedka
muZeme tém¢er s jistotou fici, Ze se jednd o proces pozvolny, pii némz dochdzi k postupnému
zvySovani doby d€lozni retence vajec, kterd ve vysledku vrcholi dplnou nitodéloZni inkubaci,
tedy Zivorodosti (Packard et al. 1977; Shine & Bull 1979; Guillette 1993). Jaké selekéni sily
jsou vsak za jeji evoluci zodpovédné, stiale neni uplné€ jasné. Bylo proto navrzeno mnoho
hypotéz, které se na tuto otdzku snazi odpovédét (Sergeev 1940, podle Tinkle & Gibbons
1977; Neill 1964; Packard et al. 1977; Tinkle & Gibbons 1977; Shine & Berry 1978; Shine &
Bull 1979; Shine 1995). Témi nejcastéji citovanymi jsou: 1) adaptace na chladné podnebi
(Tinkle & Gibbons 1977; Qualls 1997; Qualls & Shine 1998; Andrews 2000; Hodges 2004);
2) proménlivost prostiedi (Tinkle & Gibbons 1977; Shine 2002) a 3) ,,bezpecny pristav*
(Shine 1995, 2004; Webb et al. 2006; Ji et al. 2007; Hong Li et al. 2008).



Vsechny tfi hypotézy se shoduji v ndzoru, Ze se zivorodost vyvinula hlavné
z teplotnich davodu, a Ze teplotni rozdily mezi délohou a hnizdem vyplyvajici z matetské
termoregulace jsou klicem k evoluci Zivorodosti (Weekes 1935, Sergeev 1940, podle Tinkle
& Gibbons 1977; Shine 1995, 2004, 2005; Blackburn 2000). Prvni z nich, adaptace na
chladné podnebi, je nejtradicnéjsi a védeckou vetejnosti nejpiijimanéjsi hypotézou. Ta fika,
Ze zivorodost se v chladnych prosttedich vyvinula v disledku vétsiho reprodukéniho dspéchu
embryi), oproti t¢ém samicim, které jsou nuceny inkubovat sva vejce v hnizdé (Sergeev 1940,
podle Tinkle & Gibbons 1977). Alternativnim vysvétlenim evoluce Zivorodosti je druha
hypotéza, kterd vSak nemd mezi védci moc velkou podporu. Tento model navrhuje, Ze
proménlivost okolniho prostiedi chladnych nebo temperatnich oblasti poskytuje selekcni tlaky
zodpovédné za déloZni retenci vajec a tim za evoluci Zivorodosti, a Ze se tedy Zivorodost
vyvinula jako odpovéd’ na nepfedvidatelnost okolniho prostiedi (Tinkle & Gibbons 1977).
Tieti hypotéza ziskdva v poslednich par letech stile vétSi védeckou pozornost. Navrhuje, Ze
prodlouzend de€lozni retence piimo zvysuje Zivotaschopnost vylihlych mlad’at, jelikoZ vejce
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inkubovana teplotou mateiského téla davaji ,lepSi“ potomstvo nez vejce inkubovand za
normdlnich hnizdnich teplot (Shine 1995). Témto tiem, ve védeckych kruzich
nejdiskutovanéj$im, hypotézam se budu podrobnéji vénovat v samostatnych podkapitolach.
Pro vysvétleni evoluce Zivorodosti byly navrzeny i jiné hypotézy, které sice dokazaly
vysvétlit vznik (¢i nevznik) viviparie u urcitych taxond, postrddaly vSak obecnou platnost.
Mezi tyto selekCi faktory patii napi.: a) vysokd predace hnizd; b) vodni, stromovy ci
podzemni zplisob Zivota; c) aridni prostiedi; d) kratkd vegetacni obdobi Ci e) jedovatost (Neil
1964; Tinkle & Gibbons 1977). V posledni tadé¢ bych jeSté¢ rdda zminila alternativni
vysvétleni pro obecné rozsiteny vyskyt Zivorodosti plazi v tropech. Je jim exaptace,
zjednodusSen¢ feceno druhotné prizpiisobeni vzniklé modifikaci néjaké jiz existujici adaptace
(nejznaméj$im piikladem je pefi ptdkt). Tato hypotéza ndm tikd, Ze Zivorodost, jeZ vznikla
puvodné z teplotnich divodu (a podle vSeho v chladnych oblastech), vykazuje i dalsi vyhody,
jako napiiklad eliminaci potfeby hnizda ¢i produkce vajecné skotfdpky. Tento zplsob
reprodukce mohl poté preadapatovat Zivorodé druhy k vyuZivani takovych habitatid, kde by
ovipozice (kviili vzacnosti hnizdnich mist) nebo utvafeni vajeCné skotfdpky (v duasledku
nedostatecného mnoZzstvi vdpniku) bylo tézké ¢i uplné nemoZné (Neill 1964; Tinkle &

Gibbons 1977; Packard et al. 1977). Zivorodost by mohla byt vyhodnd napiiklad pro

zivoCichy vysoce pfizpisobené vodnimu zptisobu Zivota (jako jsou moisti hadi), jelikoz by



tim odpadla potfeba vracet se na sou$ a hledat vhodné hnizdni stanovisté¢ (Neill 1964). Z
téchto diivodi mohou vysoké pocty Zivorodych druhii v tropech pouze odraZet selekéni
vyhody lisici se od teplotnich faktort, které fidily pocatecni evoluci Zivorodosti. Tuto
zajimavou hypotézu je bohuzel tézké experimentdlné testovat (lze ji testovat alespon
teoreticky a to na zdkladé¢ fylogenetickych srovndvacich studii) a to kvili obrovské
rozmanitosti selek¢nich sil, jeZ byly navrZeny jako potencidlni diivody udspéchu plazi
zivorodosti v tropech (Neill 1964).

Nesmime ale zapomenout, Ze za evolu¢ni kroky, jeZ vedou k Zivorodosti, nezodpovida
pouze jedna selek¢ni sila ¢i jedno konkrétni prosttedi, ale zZe plisobicich faktort je vice a cely
proces vzniku je mnohem slozit€j$i, nez nckteré hypotézy (predevsSim ty, které se zabyvaji
ekologickymi koreldty vzniku Zivorodosti) ptedpokladaly (Neill 1964; Packard et al. 1977,
Tinkle & Gibbons 1977; Shine & Bull 1979; Guillette et al. 1980; Blackburn 1982; Shine
1987; Guillette 1993). Testovani téchto hypotéz je problematické hned z nékolika divodl. Za
prvé, nemuzeme studovat dost dobfe soucasny piechod z oviparie na viviparii kvili dlouhé
casové (vyvojové) Skdle a musime se proto spoléhat pouze na fakta vzesla ze srovndvacich
analyz. Za druhé, organismy liSici se ve zpisobu rozmnoZovani se obvykle také lis{ v mnoha
dalSich znacich, které potom mohou velkou mérou ovlivnit objektivni porovnani oviparnich a
viviparnich taxonu. Za tfeti, prostiedi obyvané v soucasnosti Zijicimi viviparnimi druhy,
nemusi zdkonité odrazet prostiedi, ve kterém tento znak vznikl. Z téchto diivodi by se prace
vénujici se evoluci Zivorodosti mély zaméfit na takové linie, ve kterych se Zivorodost
vyvinula teprve nedavno (linie s vnitrorodovou €1 vnitrodruhovou reprodukéni bimodalitou) a
je tedy spojena s minimdlni divergenci v dalSich znacich (Tinkle & Gibbons 1977; Shine &
Bull 1979; Guillette et al. 1980; Blackburn 1995; Qualls et al. 1997; Qualls & Shine 1998).
V takovych ptipadech je totiZ vétsi pravdépodobnost, Ze pozorované rozdily mezi viviparnimi

a oviparnimi taxony souvisi s jejich reproduk¢ni strategii a ne s jinym znaky.

3.1. Adaptace na chladné podnebi (the cold-climate hypothesis)

Sergeev (1940) jako prvni vyslovil hypotézu, Ze se Zivorodost vyvinula jako adaptace
na chladné podnebi korelujici s nadmotskou vyskou a zemépisnou Sitkou (podle Tinkle &
Gibbons 1977). Zdaraznil zejména moZnost teplotni regulace embryondlniho vyvoje, diky
které by se mohly viviparni druhy v chladnych prostiedich vyvarovat zvySené mortality vajec,
ktera kvili delsim vyvojovym perioddm cCasto oviparni druhy provazi. Jelikoz je rychlost

vyvoje siln¢ ovlivnéna teplotou (Andrews 2004), embryondlni vyvoj vajec sndSenych do
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napf. ,nesta¢i“ pred zacdtkem zimy vylihnout nebo muiZe nizkym teplotdim rovnou
podlehnout. Naproti tomu pak Zivorodi plazi plsobi jako jakési pohyblivé inkubdtory
regulujici optimalni teploty pro vyvoj svych vajec (Tinkle & Gibbons 1977; Packard et al.
1977; Shine & Bull 1979). Obecné tedy tento model predpoklada, Ze evoluce viviparie souvisi
s teplotni biologii embryi, a Ze by déloZni retence a Zivorodost mohla vyrovnat ucinky
klesajici okolni teploty na rychlost embryondlniho vyvoje. Takovato kompenzace by zajistila
UspéSny embryondlni vyvoj a lihnuti vajec ve vhodnou ro¢ni dobu (Shine & Bull 1979). Pro¢
je ale zivorodost tak uspéSnou strategii mezi plazy v tropickych oblastech uz tato hypotéza
tak dobfe vysvétlit nedokdze (a urcité to nebude kvili nedostatku hnizdnich mist s dostatecné
vysokou teplotou pro vyvoj potomkil).

Je pomérn¢ dobrd evidence, Ze se Zivorodost u plazii vyvinula z vejcorodosti
mnohokrat, a Ze tato tranzice tém¢f vZdy probéhla v chladnych oblastech (Shine & Bull
1979). Prace Shina & Berryho (1978) se snazila poskytnout kvantitativni informace o
klimatickych koreldtech Zivorodych druhii plazi Austrdlie a Severni Ameriky. Jejich analyza
vSak nepodpofila hypotézu, Ze Zivorodost vznikla v prvni fad¢ jako evolucni adaptace na
chladné prostiedi. Konstatuji, Ze teploty okolniho prostfedi (s vyjimkou velice chladnych
oblasti Severni Ameriky) se zdaji hrat jen malou roli v relativnim dspéchu viviparnich druht
oproti vejcorodym. Vysledky jejich prace totiz ukdzaly, Ze teplota okolniho prostfedi a
intenzita zafeni nekoreluji o nic vice s procentem viviparnich druhii nez mira srazek,
vypafovani a vlhkosti. Zivorodost by podle nich méla byt vidéna spie jako strategie vysoké
rodi¢ovské investice dovolujici osidleni §iroké palety typi habitatu. Usp&ch viviparnich druhd
totiz pravdépodobné zdvisi na fad€¢ faktori (Shine & Bull 1979) a tudiZz nemulze byt
geografickd distribuce Zivorodosti u plazti odhadovana na zdkladé pouze jednoho z nich —
tedy chladného klimatu. Shine & Berry v zavéru své prace tvrdi, Ze nésledujici adaptivni
radiace Zivorodych druhii méla jen malo co dé€lat s chladem. To poskytuje zajimavy piiklad,
ve kterém se pocatecni selekéni tlaky vedouci k Zivorodosti moznd docela liSily od téch, jez
podpotily jeji ndslednou radiaci (Shine & Berry 1978).

V ramci hypotézy byly stanoveny tii hlavni predpoklady: 1) télesné teploty gravidnich
samic jsou vyS$i neZ pidni teploty hnizda; 2) embryondlni vyvoj je diky rozdilné teploté
~matka — hnizdo* urychleny; 3) Zivotaschopnost potomkii je vys$si, jestliZe jsou vejce
zadrzena v téle samice, jelikoz dochézi k diivéjSimu lithnuti a tedy i moZnému se vyhnuti

studenému (pod)zimnimu pocasi (Tinkle & Gibbons 1977; Shine 1983b). Shine (1983b)
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k jejich testovani vyuzil osm druht oviparnich i viviparnich druhti scink z vysoko
poloZenych oblasti jihovychodni Austrélie. VSechny ¢tyti oviparni druhy zadrZzovaly sva vejce
v téle pfinejmensim meésic pfed ovipozici a jeden oviparni a tfi viviparni druhy patfily do
stejného rodu Leiolopisma naznacujici relativné neddvnou evoluci Zivorodosti uvniti této
skupiny. Vysledky jeho prace vSechny tii predpoklady podpofily, ale bylo zdlGraznéno, Ze ani
jeden z nich neni pfimym empirickym dikazem této hypotézy.

Qualls (1997) netestoval pfedpoklady tohoto modelu, ale dvé pfedpovédi: 1) viviparni
druhy budou mit vétsi reprodukéni dspéch v chladnych podnebich nez oviparni druhy a 2)
oviparni druhy budou mit mensi reprodukcni uspéch v chladnych podnebich nez by mély
v téch teplejSich. K jejich testovani pouZil reprodukéné bimoddlni druh australského scinka
Lerista bougainvillii. Gravidni oviparni i viviparni samice pfenesl do prostoru rozdéleného na
mista s horkym a naopak chladnym klimatem a monitoroval u¢inky klimatu na jejich
v produkci potomstva bez ohledu na klimatické podminky a oviparni jedinci méli niZsi
reprodukéni dspéch v obou prostiedich. Tudiz Zivorodost sice poskytla reprodukcni vyhodu,
tato vyhoda vSak nebyla omezend jen na chladné klima. Je-1i tomu tak, pro¢ potom tento znak
tak siln¢ koreluje s chladnym podnebim? Qualls soudi, ze to bude spiSe nevyhodami nez
vyhodami Zivorodosti, jeZ se v chladném a horkém podnebi lisi. Predpoklad4 se, Ze ndklady
na rozmnoZovani (napf. zvySend predace nasledkem castého slunéni gravidnich samic ¢i
snizend budouci plodnost) budou vyssi u viviparnich druhd, jelikoz jsou zatiZeny svymi
potomky déle nez druhy oviparni (Shine 1980). Nicméné, vydaje spojené s Zivorodosti mohou
v tropech nad vyhodami prevdzit, zatimco v chladnych oblastech tomu bude naopak (napft.
predatofi mohou byt méné pocetni, ¢cimz se sniZi riziko predace; Qualls 1997). Dals{ prace na
reprodukéné bimodalnim scinkovi Lerista bougainvillii (Qualls & Shine 1998) se zaméfila na
dva odlisné typy selek¢nich Cinitelli hrajicich roli v evoluci Zivorodosti plazi. Jeden z nich je
spojen s druhovymi charakteristikami jako jsou vyhody a ndklady spojené s Zivorodosti
(Tinkle & Gibbons 1977; Shine & Bull 1979), druhy s environmentdlnimi faktory, jako Ze
prodlouzend retence vajec muze byt podporovdna v chladnych, nepiedvidatelnych nebo
extrémnich prostiedich (Neill 1964; Packard et al. 1977; Tinkle & Gibbons 1977; Shine &
Bull 1979; Guillette et al. 1980; Blackburn 1982; Shine 1983b; Guillette 1993; Qualls &
Shine 1998). Ditkaz vyplyvajici z prace Quallse & Shina (1998) je v souladu s hypotézou, Ze
zivorodost se vyviji v chladnych podnebich, ale neposkytuje Zadnou podporu pro hypotézy

zahrnujici extrémni ¢i nepiedvidatelné prostfedi. Jejich vysledky podpoftily také myslenku
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vzniku Zivorodosti postupnym zvySovanim doby délozni retence vajec, a to na zakladé
pfitomnosti populaci s tzv. ptechodnymi reprodukénimi stavy.

Andrews pfisla vroce 2000 s variantou modelu “adaptace na chladné podnebi’.
Predpokladala, Ze zvySend mortalita vajec v hnizdé muzZe byt nejpifiméjSim selekénim
Cinitelem v otdzce prodlouzené dé€lozni retence, a Ze hybnou silou pro prvotni pfeménu
z oviparie na viviparii neni zvySeni délky retence vajec, ale posun v umisténi hnizd z hlubSich
lokalit v pidnim profilu do povrchovéjsich a tudiZ teplejSich mist (v souvislosti s poklesy
teplot v ramci vySkového gradientu). M¢EICi umisténi hnizda by ale nakonec vedlo ke zvySené
mortalité¢ vajec (jako vysledek fyziologického stresu nebo predace) a ta by tak mohla
poskytnout pocatecni krok k prodlouzené retenci vajec. Vysledky jeji prace vyse zminéné
pfedpoklady potvrdily. Pfedstavila také mechanismus prostfednictvim néhoZz by mohla
zvysSend mortalita vajec vést k evoluci zZivorodosti. Sklada se ze tif krokli: 1. zména v umisténi
hnizda, 2. zvySené riziko umrtnosti vajec, 3. selekce pro prodlouZenou retenci vajec a
nasledny vznik Zivorodosti. Tuto hypotézu testovala tak, Ze zkoumala teplotni biologii ti{
nepodpoiila tradiéni scénaf, ktery tvrdi, Ze Zivorodost poskytuje vyvijejicim se embryim
znacn¢ teplejsi prumérné teploty nez by zakousela v podminkach hnizda (napt. Shine 1983b).
Zéaveérem proto Andrews tvrdi, Ze hlavnim selekénim tlakem, jeZ vede k evoluci Zivorodosti,
neni piimy vzrist v délce retence vajec, ale behaviordlni posun gravidnich samic ke stile
povrchovéj§im hnizdiim chladnych oblasti.

Mnoho praci navrhlo, Ze je vyssi procento Zivorodych druhti v chladné&jSich oblastech
vysokych nadmoiskych vySek a zemépisnych Sifek (napf. Guillette et al. 1980; Neill 1964;
Packard 1966; Tinkle & Gibbons 1977; Shine & Berry 1978; Shine & Bull 1979). Vysledky
nekterych studii potvrdily korelaci mezi Zivorodosti a vyS$i nadmoiskou vySkou, ne vSak
zemépisnou Sitkou (Shine & Berry 1978; Shine & Bull 1979; Andrews 2000; Hodges 2004).
Prace Tinkleho & Gibbonse (1977) souhlasi s tim, Ze ve vysokych zemépisnych Sitkach je
veétsi podil Zivorodych druhii Supinatych plazi, ale na druhou stranu upozornili na fakt, Ze
skute¢ny pocet Zivorodych druhli je nejvetsi ne ve vysokych, ale ve stfednich zemépisnych
Sitkach a nizky v tropech. Z toho usoudili, Ze Zivorodost nevznikla jako primarni adaptace na
nizké teploty vysokych zemépisnych Sitek, ale Ze je preadaptaci pro Zivot v nich. Analyza
Shina & Berryho (1978) zase ukdzala, Ze zemé&pisnd Sitka je dobrym koreldtem procenta
zivorodych druhil, a Ze také vyrazné koreluje s teplotou, ale Ze to v disledku neznamena

korelaci mezi Zivorodosti a teplotou. Se zemépisnou Sitkou se totiZ méni mnoho klimatickych
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faktorti a teplota je pouze jednim z nich. Byla také zdiiraznéna moznost korelace chladného
klimatu i1 s docela jinym faktorem neZz je teplota, ktery by byl pifim¢js$i piicinou vzniku
zivorodosti (Shine & Bull 1979). Vzdjemnému vztahu mezi Zivorodosti a zemé&pisnou Sitkou
se vénuji i recentnéjsi prace (Andrews 2000; Hodges 2004). Andrews se naptiklad snazila
zaver své prace (predesly odstavec) rozsitit i na Sitkovy gradient. Bylo tu vSak jedno uskali.
Teplotni reZimy se totiZ v gradientech zemépisné Sitky v nékolika smérech lisi. V tropickych
zemépisnych Sitkdch byva sezénni sttidani teplot nepatrné a plazi jsou tu aktivni po cely rok,
zatimco v temperatnich oblastech jsou teplotni zmény (diky stfidani ro¢nich obdobi) naopak
markantni a plazi jsou aktivni pouze v prubéhu nejteplejsi ¢asti roku. Kromé toho, zatimco
denni maximdlni teploty jsou béhem léta v mirném podnebi podobné tém v tropickych
oblastech, denni minima jsou mnohem niz§i. Hodges se také snazil vysvétlit korelaci mezi
zpusobem rozmnozovani, nadmotskou vyskou a zemépisnou Sitkou. Tuto predpovéd testoval
ve fylogenetickém kontextu na ropusnicich (rod Phrynosoma). Jeho prace ukazala vyznamnou
korelaci mezi Zivorodosti a nadmoiskou vysSkou, zatimco zemeépisnd Sitka se zplusobem
reprodukce nekorelovala. Podobny vysledek byl nalezen pro Zivorodé zastupce rodu
Sceloporus, kde Zivorodost byla spojena s vysokou nadmotskou vyskou, ne ale zemépisnou
Sitkou (Mendez de la Cruz et al. 1998).

Skutecnost, zZe se zivorodost Casto vyviji v chladnych podnebich poskytuje pfijatelné
vysvétleni pro velky pocet vznikli u prostorové rozsitenych skupin jako jsou napt. Iguanidae
nebo Scincidae a absence Zivorodosti u cCeledi, které nejsou tak dobfe reprezentovany
v chladnych prostfedich, napf. Varanidae. Nicméné takovéto vysvétleni je nedostacujici
sohledem na tak maly pocet (Ci absenci) Zzivorodych =zdstupci v tak ekologicky
diverzifikovanych celedich jako jsou Agamidae, Gekkonidae ¢i Teiidae. Taxonomicka
distribuce Zivorodosti ukazuje, Ze evolucni preadaptace a omezeni muzou hrit v evoluci
viviparie pfinejmensim stejné¢ duleZitou roli jako environmentdlni faktory (Blackburn 1982).

Problematice preadaptaci a evolu¢nich omezeni se budu vénovat v Sesté kapitole.

3.2. Proménlivost prostredi (the predictability hypothesis)

Tinkle & Gibbons roku 1977 navrhli alternativni hypotézu, kterd tvrdi, Ze prodlouzena
d€lozni retence vajec (vedouci nakonec k Zivorodosti) umoziluje rozmnozujicim se samicim
1épe piedpovidat inkubacni podminky a to tak, Ze se budou vyskytovat na potencidlnich

hnizdnich stanovistich do doby, nez okolni podnéty ukaZzi ptiznivéjsi podminky pro ovipozici.

Proménlivost a nepfedvidatelnost prostredi zejména temperdtnich oblasti (z hlediska klimatu,
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predace Ci dostupnosti zdroji) by mohla takto silné selekéni tlaky vedouci k vzniku
Zivorodosti poskytnout. Casty vyskyt viviparie v tropech viak tato hypotéza také moc
dobfie vysvétlit nedokaze.

V ramci hypotézy byly stanoveny dva hlavni piedpoklady: 1) prediktabilita teplotnich
rezimti uvnitf hnizda je vysSi pfi pozdéjsi ovipozici nez pii Casném sneseni vajec;
2) mira prediktability je mensi pro hnizda z vysSich nadmotskych vySek nez pro ty z nizSich
(Tinkle & Gibbons 1977). Tato diimyslna hypotéza byla empiricky testovdna az roku 2002
Shinem. Ten pfes sedm let monitoroval teploty uvnitf 124 pfirodnich hnizd ctyi horskych,
oviparnich druht scinkG (Bassiana duperreyi, Lampropholis delicata, L. guichenoti a
Nannoscincus maccoyi) a to ve tfech riznych nadmotskych vyskdch horského pédsma
Brindabella v jihovychodni Austrélii. Jeho analyzy falzifikovaly oba dva hlavni pfedpoklady:
1) pozdé&jsi ovipozice sniZila, spiSe neZz zvysila, predvidatelnost teplotnich poméri hnizda
béhem nasledujici inkubace; 2) teploty hnizd ve vysSSich polohdch nebyly o nic méné
predvidatelné nez ty v polohach nizSich. Pfekvapujicim vysledkem jeho analyzy bylo zjisténi,
Ze prediktabilita byla obecn¢ vysoka ve vSech situacich (Shine 2002).

PrestoZze nebyl Shinovymi vysledky podpofen ani jeden zdsadni pfedpoklad této
hypotézy, nemiiZeme na zdklad¢ jedné studie tuto teorii zamitnout. UZ z dlivodu toho, Ze se
selekéni sily méni napii¢ riznymi habitaty a samoziejmé i fylogenetickymi liniemi plaz

(Andrews 2000). Nicmén¢ v této praci se zda toto vysvétleni vysoce nepravdépodobné.

3.3. ,,Bezpecny pristav* (the maternal manipulation hypothesis)

Tato v posledni dob¢ stéle Castéji diskutovand hypotéza tvrdi, Ze prodlouzena déloZni
retence muze zvySovat zdatnost potomka (diky manipulaci s teplotnimi podminkami béhem
embryogeneze), a to v jakémkoli prostiedi a za jakékoli situace, kterd dovoluje Zivorodym
2004). Mohla by tedy velice dobie vysvétlit selekéni vyhodu Zivorodosti jak v tropech, tak
v chladném podnebi (Shine 1995; Webb ef al. 2006; ale Ji et al. 2007 a Hong Li et al. 2008).

Hypotéza ,bezpecného piistavu vytvaii dvé hlavni predikce: 1) pokud je samice
gravidni, méla by byt schopnd ,,nastavit* svou termoregulaci tak, aby poskytovala optimalni
teplotni podminky pro vyvijejici se embrya; 2) fenotypové znaky urené matefskou
termoregulaci by mély zvySovat zdatnost potomkl (Shine 1995). Ob¢ predpoveédi byly
podpoieny empirickymi daty v nékolika pracech (Shine 1995; Webb et al. 2006; Ji et al.
2007; Hong Li et al. 2008). Shine (1995) testoval tuto hypotézu tak, Ze inkuboval vejce dvou
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druhti horskych scinkll z jihovychodni Austrdlie (Bassiana duperreyi a Nannoscincus
maccoyi) a to pod teplotnimi reZimy simulujicimi teploty v hnizdech a samicich vejcovodech.
Jeho vysledky prokazaly, Ze teplotni reZim, pod nimZ se embryo vyviji, opravdu silné
ovlivituje fenotyp vyslednych potomki. Ukazalo se také, Ze fenotyp potomkul je ovlivnén
stejné tak materndlni termoregulaci pfed ovipozici jako teplotnimi reZimy v hnizd¢, a ze
dokonce 1 kritkd retence vajec za samicich teplot byla dostacujici pro ovlivnéni velikosti,
chovéni ¢i jinych schopnosti spojenych s vykonnosti, jako napiiklad utékovou rychlosti ¢i
mirou aktivity potomka (Shine 1995). To by mohlo objasnit otdzku, pro¢ je prodlouzena
retence vyvijejicich se embryi tak Siroce rozsifend u oviparnich plazt (Shine 1983b).

Recentni priace dvou tropickych druhii Zivorodych plazii, kordlovcovitého hada
Acanthophis praelongus (Webb et al. 2006) a scinka Mabuya multifasciata (Ji et al. 2007) a
jednoho horského druhu pajestérky Eremias przewalskii (Hong Li et al. 2008) také obé
piedpovédi podpotily. Webb et al. (2006) ukézali, ze gravidni samice hada udrzovaly méné
proménlivou télesnou teplotu a produkovaly vétsi potomstvo (veétsi télesnd délka a velikost
hlavy), coz korelovalo s vy$si mirou pfeziti. Tato studie podpofila mySlenku jedné primarni
vyhody plynouci z Zivorodosti, a to Ze schopnost retence vajec ddvd samicim moZnost
manipulace s teplotnim reZimem, pod kterym se jejich potomstvo vyviji. Vétsina predchozich
diskuzi na toto t¢éma zamé¢fovala svou pozornost predevS§im na druhy z chladnych oblasti, kde
miZe mit mateiskd termoregulace potencidln¢ dramatické ucinky na pribéh inkubace
(Andrews 2000, Shine 2004). Nicmén¢ tato prace ukdzala, Ze stejny fenomén se muze
vyskytovat i u zcela tropickych druhli a bylo navrZeno, Ze hypotéza vysvétlujici evoluci
zivorodosti jako adaptaci na chladné podnebi by méla byt vidéna jen jako zvlastni piipad
hypotézy ,,bezpecného ptistavu* (Shine 1995). Zavérem Webb et al. (2006) tvrdi, Ze stabilni
teplota matetského t€la by méla usnadiovat evoluci Zivorodosti. S timto pfedpokladem vSak
nesouhlasi prace Ji et al. (2007) a Hong Li et al. (2008), jejichz vysledky ukazaly, ze gravidni
samice nebyly schopné si udrzet stabilnéjsi teplotu svého téla 1épe nezZ samice po porodu ¢i
dospéli samci, a Ze tedy stabilni teplota téla samice k evoluci Zivorodosti nejspi§ nevede.

Casem se ale zacali védci ptat, zda Zivorodost zvy3uje zdatnost potomk v chladnych
oblastech stejnou cestou jako v tropech a zda by prostfednictvim hypotézy ,,bezpec¢ného
pristavu® bylo moZno vysvétlit selekéni vyhody Zivorodosti u druhti jak z chladnych, tak
tropickych oblasti. Aby bylo moZné na tyto otdzky odpovédét, jsou nutné potieba data o
zivorodych druzich vyskytujicich se v chladnych (€1 nepredvidatelnych) oblastech. Prace

Hong Li et al. (2008) je upln¢ prvni studii prednéasejici moZnost aplikace této hypotézy na
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druhy z chladnych prostfedi a prvni praci demonstrujici hypotézu jako mozné vysvétleni

selekéni vyhody Zivorodosti jak u tropickych druhti plazi, tak i u plazi z chladnych oblasti.

4. Prechody mezi zivorodosti a vejcorodosti

V predeslé kapitole jsem se jiz zminila o tom, Ze vejcorodost pfedstavuje v ramci
rozmnozovani primitivni stav (Neill 1964). U plazl je obvykle predpokladdn snadny piechod
z oviparie na viviparii, avSak opa¢nd evoluc¢ni tranzice je povaZzovédna za nezvratnou (Neill
1964; Guillette et al. 1980; Blackburn 1982, 1992). Nicméné¢, argumenty tykajici se tohoto
piedpokladu byly ziidkakdy rozsahleji diskutovany (stru¢nd zminka v Neill 1964; Packard et
al. 1977; Tinkle & Gibbons 1977 a Guillette et al. 1980). Napt. Guillette et al. (1980, str. 207)
uvedl, Ze ,,jakmile se jednou Zivorodost vyvine, je evolu¢né nezvratitelnd*. Na druhé stran¢,
Tinkle & Gibbons (1977, str. 37) nebyli ve svém tvrzeni tak radikdlni a napsali, Ze ,,pfechod
z viviparie na oviparii je méné pravdépodobny, ne vSak nemoZzny“. Dale konstatovali, Ze
evoluce Zivorodosti z vejcorodého predka ma za ndsledek predevSim ztritu orgdnd a enzymil
spojenych s produkci vaje¢né skoidpky a je tudiz ,,snadnd®, kdeZzto opacnd tranzice by
vyzadovala znovuvytvofeni  tdchto komplexnich struktur a je proto povaZovana za ,,obtiZznou*
(Tinkle & Gibbons 1977). S timto ndvrhem souhlasi napfiklad i prace Shina & Bulla (1979).
S problematikou jednotlivych pfechodti mezi reprodukénimi médy je spojovan Dolliiv zakon
(Dollo 1893, podle Lee & Shine 1998). Ten ve stru¢ném znéni fikd, Zze komplexni orgén,
jednou v evoluci ztraceny, uZ nemlze byt znovu ziskdn v té samé formé€. Diky par pracim
muiZeme dnes jiZ s jistotou fici, Ze ireverzibilita neni iplnd, a Ze byla podpofena mirnd verze
Dollova zdkona (Lee & Shine 1998; Lynch & Wagner 2009).

Musime si vSak uvédomit, Ze pfechod k Zivorodosti vyZaduje nejen ztritu sloZitych
struktur spojenych s produkci vajec, ale také evoluci komplexnich strukturnich a
fyziologickych adaptaci souvisejicich s dychanim plodu a v nékterych piipadech i s jeho
vyzivou (Packard et al. 1977; Blackburn 1992). Neni tedy tak ziejmé, Ze evoluce Zivorodosti
vyzaduje piedevSim ztraty komplexnich struktur, zatimco opctovnd evoluce oviparie
z viviparie vétSinou ziskani podobnych struktur. Kromé toho si s sebou oba zpiisoby
reprodukce nesou cetné ekologické vyhody a nevyhody (Packard et al. 1977; Tinkle &
Gibbons 1977; Shine & Bull 1979; Guillette e al. 1980), diky ¢emuz je ziejmé, Ze ani jedna

strategie neni vSeobecné¢ ,,nadfazend®, a proto neexistuje zadny presvédcivy dukaz, ktery by

* . .
reevoluci (z angl. reevolution)
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predpokladal, Ze selekce ptijde pouze jednim smérem (z oviparie na viviparii). Pro obecné
rozSiteny predpoklad, Ze Zivorodi plazi nemohou dat vzniknout oviparnim formdm, mame
tedy pouze slabou teoretickou podporu.

Pouzitim dostupnych udajii o zplsobech rozmnozovani a fylogenetickych vztazich
uvnitf plazii se Lee & Shine (1998) ve své fylogenetické analyze pokusili kvantifikovat pocty
a sméry evolucnich pfechodii mezi vejcorodosti a Zivorodosti. Do jejich studie nebyly
zahrnuty tii velice diverzifikované skupiny Supinatych plazii (Scincidae, Colubridae a
Elapidae) a to kvuli tehdy nedostatecné znamosti fylogenetickych vztahti uvniti t€chto skupin.
Identifikovali pét moznych zvrati v reprodukénim médu (z viviparie na oviparii), vSechny
vSak m¢ly slabou empirickou podporu. Tato analyza jasné¢ demonstruje, Ze tranzice z oviparie
na viviparii jsou mnohem ¢astéj$i a obecné mnohem silngji podporované nez je tomu naopak.
To je ve vSeobecné shodé€ s tradi¢nim ptedpokladem, ktery tvrdi, Ze Zivorodost je relativné
snadné ziskat, ale t¢zké ztratit (Tinkle & Gibbons 1977; Guillette et al. 1980; Blackburn
1992). Absolutni ireverzibilita vSak podpofena nebyla. Pokud by tedy platilo Dollovo
pravidlo, m¢li bychom se zaméfit na drobné odchylky, jeZ by mély vyvstat mezi dvéma na
prvni pohled stejnymi reprodukénimi moédy. Jestlize tedy nékteré oviparni formy skutecné
pochazeji z viviparniho predka, mohli bychom pii jejich zkoumdéni narazit na né&jaké
odliSnosti od ,,normdlnich® (ptivodné¢ oviparnich) forem jako je napf. jind morfologie
skofapky nebo rozdilny reprodukcni cyklus (Lee & Shine 1998). Takovéto ,,znovuobjevy*
jednou v evoluci ztracenych znakih ~mohou poskytnout dileZité ndhledy
do evolucnich procest.

Ukazkovym piikladem tranzice viviparie na oviparii je existence dvou druht
hroznySkl rodu Eryx, které jsou na rozdil od ostatnich, vylu¢né Zivorodych druhl hroznysi
Starého i Nového svéta (Boidae), vejcorodé (Lynch & Wagner 2009). Stejné jako Zivorodym
hroznyStim, i mlad’atim obou oviparnich druhti (E. jayakari a E. muelleri) chybi vajeny zub,
ktery je typicky pro puvodné oviparni zdstupce. Nepfitomnost tohoto znaku podava jasny
dikaz toho, Ze vejcorodost je u téchto druhti hroznyst odvozenym stavem. Vysledky této

fylogenetické analyzy proto navrhuji, Ze tranzice viviparie zp€t na oviparii nastat mize, a Ze

vvvvvv
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5. Fylogeneticka distribuce (ne)zivorodosti

Ve fylogenezi obratlovcii se Zivorodost vyvinula nezdvisle na sobé u mnoha
nepiibuznych skupin Zivocichli. Fylogenetické analyzy ukdzaly, Ze Zivorodost mezi obratlovci
vznikla konvergentné vice nez 140krat (Blackburn 1999, 2005a). Z bezblannych obratlovcti ji
najdeme mezi parybami (Wourms 1977), kostnatymi rybami (Wourms 1981) a obojZivelniky
(Wake 1993). U savctl se Zivorodost vyvinula pouze jednou. U skupin jako jsou krokodyli,
ptéci, zelvy a hatérie k jejimu vzniku nedoSlo vibec. Zato u Supinatych plazli Zivorodost
vznikala mnohem castéji nez u jinych vertebratnich skupin, a to vice nez 100x nezavisle na
sob¢ (Shine & Bull 1979, Guillette et al. 1980; Blackburn 1982, 1985). Neni proto divu, Ze
jsou Squamata idedlni skupinou pro studium evoluce tohoto fenoménu, a Ze vétSina praci

zabyvajici se Zivorodosti je déldna pravé na nich (Shine & Bull 1979).

5.1. Amniota

Mezi blanaté obratlovce fadime plazy (spolu s ptdky jako jejich vnitini skupinou),
savce a nekolik vymfelych skupin (zabyvat se budu jen témi, kde se néco vi o zpiisobu
rozmnozovani). Tato skupina Ctyfnohych obratlovcl je charakteristickd zejména svym
embryondlnim vyvojem, ktery je diky existenci nékolika zdrodecnych obalt jiZz zcela
osvobozen od vodniho prostfedi. Témito extraembryondlnimi membranami jsou amnion,

chorion, allantois a Zloutkovy vaéek (Pough et al. 2001).

5.1.1 Plazi (Repitilia)

Vzhledem k omezenému rozsahu této priace zde nebudu rozebirat mnoZstvi
fylogenetickych scéndit feSicich piibuzenské vztahy mezi jednotlivymi skupinami plazi.
Tvrdym ofiskem fylogenetikli byly a stdle jsou zejména zelvy, které jesté porad nemaji své
stalé misto na fylogenetickém stromé¢. Postaveni ostatnich skupin tak problematické neni (vice
zastupcim plazi. Vymielé skupiny budou probirdny samostatné. V piiloze je mozZné se
podivat na kladogramy Zelv, jestérd, hadl a dvouplazli (str.54-56) zobrazujici zastoupeni
zivorodosti a vejcorodosti (v rdmci Celedi) a na tabulku shrnujici taxonomickou distribuci
obou reproduk¢nich strategii (str.51-53).

Jak jiz bylo fecCeno, Zivorodost vznikla pouze v iddu Supinatych (Squamata), jez
zahrnuje na 8200 Zijicich druhii fazenych do 58 celedi (26 Celedi jestéra, 6 Celedi dvouplazt,

26 Geledi hadt). Zivorodost zde vznikla pfinejmensim 55x u jestért, 35x u hadd a 3x u
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dvouplazt (Blackburn 1982, 1985; Andrade et al. 2006). Zivorodost je obecné mnohem
Castéjs$i mezi hady neZ mezi jeStéry (Tinkle & Gibbons 1977). Mezi jestéry najdeme viviparni
zéstupce v Celedich Scincidae, Iguanidae, Anguidae, Agamidae, Chamaeleonidae, Lacertidae,
Anniellidae, Diploglossidae, Shinisauridae, Xenosauridae, Xantusiidae, Cordylidae a
Diplodactylidae (Blackburn 1982; Shine & Bull 1979; Tinkle & Gibbons 1977). Vyhradné
oviparni jsou cCeledi Teiidae, Gymnophthalmidae, Pygopodidae, Carphodactylidae,
Eublepharidae, Phyllodactylidae, Gekkonidae, Sphaerodactylidae, Gerrhosauridae, Varanidae,
Lanthanotidae, Dibamidae a Helodermatidae (Blackburn 1982). Nejvice vznikli Zivorodosti
najdeme v celedich Scincidae (24x), Iguanidae (13x) a Anguidae (6x). U dvouplazi
zivorodost vznikla pfinejmensim 3x (Andrade et al. 2006), a to ve dvou celedich:
Trogonophidae, kam fadime viviparni rod Trogonophis, a Amphisbaenidae, kam patii
zivorodé druhy Loveridgea ionidesii, Monopeltis anchietae a M. capensis. Celedi
Rhineuridae, Bipedidae, Blanidae a Cadeidae jsou zcela oviparni (Andrade et al. 2006). Mezi
hady najdeme Zivorodé zdstupce v Celedich Colubridae, Natricidae, Elapidae, Viperidae,
Lamprophiidae, Homalopsidae, Boidae, Acrochordidae, Tropidophiidae, Aniliidae,
Uropeltidae a Typhlopidae. Zcela vejcorodé jsou celedi Dipsadidae, Pseudoxenodontidae,
Pareatidae, Xenodermatidae, Pythonidae, Loxocemidae, Xenopeltidae, Bolyeriidae,
Anomalepididae a Leptotyphlopidae (Tinkle & Gibbons 1977; Blackburn 1985; Shine & Bull
1979; Zug et al. 2001). Nejvice vzniki Zivorodosti nastalo v ¢eledi Viperidae (12x). Nyni se
zivorodosti) charakteristické svym ¢astym vznikem viviparie.

Celed Scincidae je nejdiverzifikovanéjsi skupina je$téri a nejbohatsi &eled
Supinatych vibec zahrnujici vice nez 1200 druhi (coZ je asi 30 % vSech jeStérti na svéte).
Neni proto ptekvapujici, Ze se Zivorodost mnohem ¢astéji vyvinula u scinkl neZ u ostatnich
jeStétich Celedi. V ramci této skupiny je vhodné poznamenat, Ze u Supinatych plazi doslo
nejen ke vzniku Zivorodosti, ale také ke vzniku placentotrofie. A vSech pét linii Supinatych
plazii s komplexnimi placentami najdeme pravé u scinkit (Thompson et al. 2002; Flemming &
Blackburn 2003). Nejvyssi stupeni placentace najdeme u nékterych druhii jihoamerickych
scinkll rodu Mabuya, napt. Mabuya heathi (Blackburn et al. 1984) ¢i Mabuya bistriata (Vitt
& Blackburn 1991), u evropského druhu Chalcides chalcides (Blackburn 1992) a u afrického
scinka druhu Eumecia anchietae (Flemming & Branch 2001). Najdeme zde také reprodukcné
bimoddélni druhy (majici jak Zivorodé, tak vejcorodé populace) jako napt. scinka druhu Lerista

bougainvillii z Australie (Qualls & Shine 1998).
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Celed Iguanidae je velkd skupina jeStdri pievaznd z Ameriky. Zivorodé druhy
najdeme zejména v rodech Phrynosoma, Sceloporus a Liolaemus (Blackburn 1982). Nejveétsi
je jihoamericky rod Liolaemus, ktery zahrnuje vice nez 160 druhtl, z nichz pfiblizné polovina
zéastupct je zivoroda (seznam druhti v Schulte et al. 2000). Rod Phrynosoma (ropusnici) méa
kolem 13 druht a téméf polovina z nich je Zivoroda. Patii sem P. douglasii, P. hernandesi, P.
ditmarsi, P. orbiculare, P. taurus a P. braconnieri (Blackburn 1982; Hodges 2004). Rod
Sceloporus zahrnuje vice neZ 70 druhi, z nich? kolem 30 je viviparnich. Zivorodi zistupci
spadaji do Ctyf druhovych skupin — S. formosus, S. grammicus, S. torquata a S. scalaris
(Guillette et al. 1980; Andrews 2000).

V celedi Anguidae najdeme zndmého, viviparniho zdstupce rozSifeného po celé
Euroasii a tim neni nikdo jiny nez slepys kiehky (Anguis fragilis).

Celed Lacertidae je skupinou starosvétskych jestéra s vétsinou oviparnich rodd. Patid
sem asi nejznaméjsi predstavitel reprodukéni bimodality uvniti druhu — Lacerta (Zootoca)
vivipara (Tinkle & Gibbons 1977). Je charakteristickd svymi alopatrickymi vejcorodymi a
Zivorodymi populacemi. Zivorodost je pozorovéna od Ruska po Skandindvii a stiedni Francii,
zatimco vejcorodost je omezend na severni Spanélsko, Pyreneje a Akviténii na jihu Francie
(Arrayago et al. 1996).

Celed Viperidae zahrnuje hady s ¢astou piftomnosti viviparie. Plati to napf. pro
zivorody rod Bitis, vétSinu zastupci rodu Vipera a pro chiestySe (podceled’ Crotalinae),
z nichZ témét vSichni rodi Ziv4 mldd’ata (Neill 1964; Tinkle & Gibbons 1977; Zug et al. 2001).

Celed’ Natricidae zahrnuje uZovky Starého a Nového svéta. Ameriéti zdstupci jsou
vyluén€ Zivorodi. Patii sem napt. rod Thamnophis, Clonophis, Nerodia, Regina, Virginia,
Storeria, Seminatrix, Tropidoclonion & Adelophis (Neill 1964; Tinkle & Gibbons 1977;
Zug et al. 2001).

Celed Elapidae zahrnuje podéeled Hydrophiinae, kam fadime pravé moiské hady. A7
na jeden rod jsou vSichni mof$ti hadi Zivorodi. Tou vyjimkou je oviparni rod Laticauda, jehoZz
zastupci jsou z celé skupiny nejméné prizptisobeni moiskému Zivotu a musi se jeSté za ucelem
rozmnoZzovani vracet na sous (Neill 1964; Tinkle & Gibbons 1977; Zug et al. 2001).
vice nez 20 % hadut a 19 % jestérii. Kolem 70 % Zivorodych druhti Supinatych plazi patii bud’
do cCeledi Iguanidae a Scincidae nebo do celedi Viperidae. Nerovnomérna distribuce vznika
zivorodosti mezi plazimi ¢eledémi podporuje hypotézu, Ze selekéni tlaky, preadaptace a

Vv

omezeni se v rdmci vys$Sich taxonomickych trovni 1isi (Blackburn 1985).
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5.1.2. Mosasauri (Mosasauroidea)

O rozmnoZovani moiskych plazii se doneddvna nevédélo témét nic. Diru ve fosilnim
zdznamu osvétlil aZ nédlez gravidni samice primitivniho druhu mosasaura, ktery potvrdil teorii o
Zivorodosti téchto plazti (Caldwell & Lee 2001). Dalsi ndlezy vzéapéti nasledovaly a bylo tak
kone¢né vrzeno svétlo na reprodukci téchto zajimavych stvofeni, tak dokonale pfizpiisobenych
zivotu ve vodé. Tito kiidovi moisti plazi zahrnovali dvé celedi. Aigialosauridae, kam patfili
primitivni, stfedné velci zdstupci a Mosasauridae, coZ byla odvozena celed’ zahrnujici gigantické
formy az 17 metri dlouhé. Nalezena byla mimotddné dobfe uchovand fosilie gravidni samice
druhu Carsosaurus marchesetti, kterd je zastupcem primitivnich mosasaurti (Caldwell & Lee
2001). Méla v sobé¢ alesponi Ctyfi vyspéld embrya, jejichZ orientace v téle samice naznacovala, Ze
mldd’ata byla rozend ocasem napted (sniZuje se tim moZnost utonuti). Tato adaptace je typicka i
pro dal§i vodni amnioty jako jsou kytovci, sirény ¢i ichtyosaufi. Orientace embryi daile
nasvéd¢ovala tomu, Ze ne§lo o potravu. Kofist totiZ byvd konzumovana od hlavy. Zivorodost
téchto motskych plazii mohla byt kliCovou novinkou, jez diivéjsi, stfedné velké a obojZivelné

aigialosaury osvobodila od potfeby vracet se na sous kldst vejce, a dovolila tak nésledujici evoluci

gigantickych, pIné¢ motskych mosasaurida.

5.1.3. Ichtyosaufi (Ichthyosauria)

Ichtyosaufi (¢i rybojestéti) byli moisti plazi Zijici v druhohorach, kteti dosahovali délky az
ctyt metrii. Diky konvergentnimu vyvoji pfipominali svym vzhledem ryby ¢i delfiny. Co se
tyCe jejich reprodukce, mizeme diky ndleztim fosilii samic s embryi dnes jiZ s jistotou fici, Ze

ichtyosaufi byli Zivorodi (Maxwell & Caldwell 2003). Nejzndméjsi fosilii je samice jurského

ichtyosaura druhu Stenopterygius quadriscissus, jejiz fosilie krdsn€¢ demonstruje porod

mlddéte ocasem napied, stejn¢ jako u dneSnich kytovcii a sirén (Organ et al. 2009).

Ukéazka vyhynulého, Zivorodého ichtysaura druhu Stenoperygius quadriscissus, demonstrujiciho porod mladéte
ocasem napted. (pfevzato z Organ et al. 2009)
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5.1.4. Sauropterygia

Sauropterygia tvofila nejvetsi a nejriaznorodéjsi skupinu starobylych motskych plazi,
jez prezila témét celou éru druhohor. Ackoliv bylo posbirdno po celém svété na tisice vzorki
této skupiny, nebyl doneddvna nalezen zZadny ptimy ditkkaz o jejich rozmnoZovani. Ptiplouvala
sauropterygia na pobteZi, aby nakladla vejce, stejn¢ jako to d€laji dneSni moiské Zelvy nebo
rodila zivd mldd’ata, jako ichtyosaufi a mosasauii? Teprve neddvno bylo diky dvéma

exemplartim gravidnich samic druhu Keichosaurus hui dokdzéano, Ze alespon nékteti zastupci

této skupiny byli Zivorodi (Cheng et al. 2004).

5.1.5. Savci (Mammalia)

Savci se d€li na dv€ podtiidy, a to na Prototheria (vejcorodi) sjedinym fadem
Monotremata (ptakofitni) a Theria (Zivorodi). Zivorodé savce dile dé&lime na skupinu
Marsupialia (va¢natci) a Placentalia (placentdlové). Ptakoftitni jako jedini savci sndSeji vejce.
Vacnatci, na rozdil od ostatnich placentdlnich savcii, rodi mlad’ata ve velmi raném stadiu
vyvoje. Zarodek je v déloze po kritkou dobu vyZivovén Zloutkovym vackem, zbytek vyvoje
poté probihd mimo télo matky. U vSech vacnatci je pifitomna Zloutkova placenta.
Placentdlové jsou naopak typi¢ti svym dlouhym embryondlnim vyvojem zprostfedkovanym
chorioallantoickou placentou, ktery kon¢i narozenim dokonale vyvinutého mladéte (Pough et
al. 2001). U savct vznikla Zivorodost pouze jednou. Jeji evoluce byla nejprve vysvétloviana
tradicnim scéndfem, podle kterého je ancestrdlnim typem lecitotrofni oviparie, ze které se
prodlouzenim retence vajec vyvinula Zivorodost. Matrotrofie a placentace se vyvinula
nasledovné. Fylogenetickd distribuce reproduk¢nich znakii u savci vSak naznacuje, Ze
obligitni déloZni matrotrofie se ve skutecnosti vyvinula pod podminkami oviparie (jak je
vidét na piikladu ptakofitnych), a Ze se viviparie a placentace vyvinuly pozdé&ji

(Blackburn 2005a).

5.2. Anamnia

I mezi bezblannymi obratlovci, jejichz reprodukce je stile vdzdna na vodni prostredi,
najdeme Zivorodé zdstupce. Zivorodost se vyvinula mezi Zraloky, rejnoky, modernimi
kostnatymi rybami (Wourms 1977, 1981; Wourms & Lombardi 1992) a obojzivelniky
(Wake 1977, 1980, 1993).
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5.2.1. Paryby (Chondrichthyes)

Ve,

zivorodymi obratlovci, ktefi se na Zemi objevili. Mezi parybami bylo identifikovdno kolem
18 vznikl Zivorodosti (Wourms & Lombardi 1992) a vSechny jsou prezentovany soucasné
zijicimi Zraloky a rejnoky z podtiidy Elasmobranchii (pfi¢notsti). Chiméry (podtiida
Holocephali) jsou zcela oviparni. Jejich oplozeni je vnitini (a to i u oviparnich zdstupcit) a
probihd prostifednictvim modifikované ¢asti fitni ploutve, kterd slouzi jako kopulacni organ
Zivorodych. VéSinu znich tvoif Zraloci (Wourms 1981). Zloutkovd placenta vznikla
pfingjmensSim dvakrit, a to v celedich Sphyrnidae a Carcharinidae (Wourms 1981). Pro
zraloky z fddu Lamniformes, kam patii napt. znamy Zralok bily (Carcharodon carcharias), je
typickd oofagie a nitrodélozni kanibalismus, tzv. adelfofagie (Wourms 1981). Seznam

zivorodych zastupci je v Blackburn (2005b).

5.2.2. Ryby (Osteichthyes)

Zivorodost je v této rozmanité a druhové bohaté skupiné obratlovcti mnohem méné
béZna neZ u paryb. Jen 2-3 % z odhadovanych 20 000 druhd kostnatych ryb je Zivorodych.
Vznikli Zivorodosti bylo rekonstruovdno kolem 24 a najdeme je mezi 6 az 7 samostatnymi
fady, z nichZ kazdy obsahuje pfevazné oviparni druhy (Wourms & Lombardi 1992). Pti€inou
malého poctu viviparnich druhli je zfejm¢ piitomnost vnéjSitho oplozeni vétSiny zastupcu
kostnatych ryb. Mechanismy pro vnitini oplozeni se vyvinuly nezdvisle u nékolika
zivorodych celedi a par Celedi vejcorodych (Wourms 1981). Ryby miiZeme rozdélit na dvé
velké skupiny: Actinopterygii (paprskoploutvi), kam fadime vétSinu dnes Zijicich ryb, a
Sarcopterygyii (nozdrati), kam fadime pfedchtidce dneSnich ¢tyifnozct. K vétSin€ vznikl (23)
doslo ve skupiné Teleostei (kostnati), kam fadime 13 Zivorodych celedi paprskoploutvych
ryb, z nichZ nejvice viviparnich zdstupci najdeme v ftaddu Cyprinodontiformes,
Scorpaeniformes a Perciformes. Jeden vznik byl také identifikovan mezi ,,nozdratymi
rybami®, a to v fddu Coelacanthiformes (lalokoploutvi), kam fadime dvé Zivouci fosilie -

druhy Latimeria chalumnae a L. menadoensis (Wourms 1981, Blackburn 2005b).

5.2.3. Obojzivelnici (Amphibia)
Zivorodost se vyvinula nezdvisle v kazdém ze ¥ sou¢asnych fadd obojZzivelnikt. U
Zab a mloku je Zivorodost vzdcnd (méné nez 1 % druhil). Mezi Cervory je viviparie naopak

dominantnim reprodukénim mdédem (Wake 1993). VSichni Zivorodi zdstupci jsou
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charakteristiti vnitinim oplozenim, jednou z dileZitych preadaptaci vzniku viviparie, a
nepiitomnosti placenty. U Zab vznikla Zivorodost 2x, u ocasatych obojZzivelnika 1x, u ervorti
pringjmensim 4x (Wake 1993, Gower et al. 2008). V fddu Anura (bezocasi) to jsou pouze 4
zastupci afrického rodu Nectophrynoides, Celed’ Bufonidae, a druh Eleutherodactylus jasperi
z tropické americké cCeledi Leptodactylidae (Wake 1993). VsSechny druhy rodu
Nectophrynoides 7iji ve vysokych nadmoisklych vySkach, v hordch zdpadni a vychodni
Afriky. Patii sem napt. druh N. occidentalis nebo N. viviparus (Wake 1980). Druh E. jasperi
je z tropického Portorika. R4d Urodela (ocasati) zahrnuje pouze jediny z asi 400 druht, ktery
stfednich a vychodnich Alpach, ve vySkdch nad 700 metra (Wake 1993). Druh S. salamandra
a kolem 6 druhti ptibuzného rodu Mertensiella se vyznacuje obéma mddy, jak viviparii, tak
oviparii (Wake 1993, Dopazo & Korenblum 2000). Do fddu Gymnophiona (Cervoii) patii
vétSina zivorodych druhil obojZivelniki (Wake 1977). Pfiblizné 170 druhti soucasné Zijicich
cervort disponuje pusobivou rozmanitosti jejich reprodukéni biologie. VSechny druhy maji
vnitini oplozeni, které probihd prostfednictvim kopulace penisovitym orgianem (Gower &
Wilkinson 2002). Samice produkuje par velkych, na Zloutek bohatych vajec a jeji vejcovody
jsou vysoce flexibilni a schopné sekre¢ni aktivity. U vSech oviparnich druhi nachizime
parentdlni pé&i (Wake 1977, Gower et al. 2008). T¥i bazalni ¢eledi snaseji vejce. Zivorodé
druhy najdeme v odovozenych celedich Caeciliidae, Typhlonectidae a Scolecomorphidae

(Wake 1977).

6. Preadaptace a omezeni vzniku zivorodosti

Z paté kapitoly jsme se dozvédé€li, Ze zivorodost je mezi plazy rozmisténa velice
nerovnoméerné, a ze se Celedi znacné 1isi v podilu zZivorodych druhti. Jak jiz vime, Zelvy,
archosaufi (krokodyli a ptdci) a tuatary jsou zcela oviparni, zatimco mezi Supinatymi se
zivorodost vyvinula nesCetnékrat (Blackburn 1982, 1985). To podporuje domnénku, Ze
selek¢ni tlaky, preadaptace a omezeni jsou na vysokych taxonomickych trovnich rozdilné.
Bylo navrZzeno mnoho preadaptaci a omezeni na rozmanitych drovnich (fylogenetickych,
fyziologickych ¢i ekologickych) snaZicich se objasnit (ne)vznik Zivorodosti u plazi (Wourms
1977; Packard et al. 1977; Tinkle & Gibbons 1977; Shine & Bull 1979; Blackburn 1982;
Blackburn & Evans 1986; Andrews & Mathies 2000).
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V prvni fad¢ je nezbytnym ptedpokladem a dileZitou preadaptaci vzniku Zivorodosti
vnitini oplozeni (Wourms 1977). MoZna proto je mezi obojzivelniky Zivorodost tak vzacna
(Wake 1993). Pékny piiklad najdeme mezi kostnatymi rybami, kde ve vétSing linii, které
vyvinuly vnitini oplozeni, najdeme také viviparni zastupce. Také paryby, u kterych je vnitini
oplozeni univerzdlnim znakem, vykazuji vysoké poCty vznikli Zivorodosti a jsou po savcich
druzi v poctu viviparnich druhtt (Wourms & Lombardi 1992).
al. (1977) ptedstavili Siroce uznavany teoreticky model, ve kterém zvySeni doby retence vajec
muze predstavovat pocateCni krok smérem k evoluci Zivorodosti. Selek¢ni tlaky pro retenci
vajec pak muzou byt velmi podobné tém, které ovliviiuji evoluci zivorodosti. Neschopnost
nékterych skupin zadrZet svéd vejce v téle pak miZe byt hlavhim omezenim vzniku viviparie
(Tinkle & Gibbons 1977; Shine & Bull 1979; Blackburn 1982; Blackburn & Evans 1986).

Obecné¢ diskutovanym omezenim je omezeni fylogenetické, jez vychazi
z predpokladu, Ze Zivorodost, jednou vznikla, je ireverzibilni (napf. Neill 1964). A€ jiz vime,
Ze to neplati Uplné&, a Ze prechod z oviparie na viviparii mozny (byt méné pravdépodobny) je
(Lee & Shine 1998; Lynch & Wagner 2009), diisledkem takovéhoto omezeni miiZe byt to, Ze
nekteré druhy jsou zivorodé kviili jejich ancestrdlni linii, ne kvili adaptaci na bezprostiedni
prostiedi (Tinkle & Gibbons 1977).

Jelikoz je zivorodost soustfedéna uvnitt urcitych kladl, zdaji se byt nékteré linie
»~predpiipravené“ k vzniku Zivorodosti, zatimco jiné se zdaji byt ovlivnéné né&jakymi
fyziologickymi omezenimi (Andrews & Mathies 2000). Témi nejvice diskutovanymi jsou
mira kalcifikace vaje¢né skorapky (Packard 1966; Packard et al. 1977; Blackburn 1982;
Blackburn & Evans 1986; Andrews & Mathies 2000) a dostupnost kysliku (Packard et al.
1977; Guillette 1982; Qualls 1996; Andrews & Mathies 2000; Andrews 2002).

Mezi dalsi preadaptace a omezeni vzniku Zivorodosti patii napt. zpuasob urceni
pohlavi (Bull 1980 a Mittwoch 1973, podle Blackburn 1982), hlidani snusky (Neill 1964;
Tinkle & Gibbons 1977; Guillette et al. 1980; Fraipont et al. 1996; Shine & Lee 1999;
Fraipont et al. 1999; Blackburn 1999), objem téla samice (Vitt & Congdon 1978; Shine
1992; Qualls & Shine 1995; Du et al. 2005), pocet sniiSek za rok (Tinkle ez al. 1970; Tinkle
& Gibbons 1977) ¢i let u ptakia (Blackburn & Evans 1986; Anderson et al. 1987).

Otéazkou zustava, jaké zdkladni selek¢ni tlaky, preadaptace a omezeni vedly k absenci

zivorodosti u konkrétnich skupin plazii jako jsou krokodyli, Zzelvy nebo ptéci.
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Neptitomnost viviparie u Krokodyld se vysvétluje nejcastéji tim, Ze vSech 23
v soucasnosti Zijicich druhti obyva tropické nebo teplé oblasti a skrz oviparii tak mohou
dosdhnout vyssi fekundity (v disledku vice sniiSek za rok) neZz by bylo mozné v ramci
zivorodosti. A také je u nich velice Casté hlidani snlisSky, které muze byt vidéno jako
alternativni strategie k Zivorodosti (Tinkle & Gibbons 1977).

Absence Zivorodosti u Zelv souvisi ziejmé s doprovodnym jevem viviparie a tim je
snizend plodnost. JelikoZ je vétSina Zelv vSeZrav4, tato potravni nendrocnost jim poskytuje
Siroky okruh potravnich zdrojii dovolujicich produkci vice nez jedné snliSky vajec za sezonu.
Pokud je tato interpretace spravnd, potom tedy neni pfekvapujici, Ze vicendsobné snasky byly
zdokumentovany pro mnoho druhti Zelv (dokonce i pro severské temperatni druhy). Kromé
toho, v ptipad¢ sladkovodnich a motskych Zelv jsou vejce sndSena v prostiedi vzdileném a
upln€ odliSném od od toho, ve kterém normalné¢ Ziji. D&loZni retence vajec by proto neméla
byt ucinnd jako zplisob zvySeni pravdépodobnosti pozdéjsiho umisténi vajec v tom
nejvhodnéjsim prostiedi. Samice, kterd by se totiz pokusila takovou prediktabilitu zajistit, by
potifebovala opoustét vody mnohem castéji (aby posoudila vhodnost terestrického prostiedi
pro svou snusku), ¢cimz by ale zvySila riziko predace a to je pro tyto plazy, vzhledem k jejich
dlouhovékosti a tim paddem cCastym piileZitostem pro tvorbu sniSek, zdanlivé nepfijatelné
nakladné chovani (Tinkle & Gibbons 1977).

Absence zivorodosti u ptakid je vysvétlovana predevSim existenci morfologickych
nebo fyziologickych faktori ddajné neslucitelnych s Zivorodosti. Mezi tyto hypotetické
faktory patii: 1) let (Marshall 1961 a Dorst 1974, podle Blackburn & Evans 1986), 2) silné
kalcifikované vejce (Packard 1966), 3) zplsob urceni pohlavi (Mittwoch 1973, podle
Blackburn 1982), 4) imunologické zabrany (Williams 1966, podle Blackburn & Evans 1986)
a 5) specifické naroky na vyvoj plic (Duncker 1978, podle Blackburn & Evans 1986).
Hypotézy 1, 2 a 3 budou probirdny podrobnéji v samostatnych podkapitolach. Hypotézy 4 a 5
nemaji takovou védeckou podporu, proto se o nich jen stru¢n¢ zminim.

Williams pfisel roku 1966 s mySlenkou imunologické nekompatibility, ktera fika, Ze
ptaktim (na rozdil od savct) chybi néjaka dulezita preadaptace pro piekondni imunologickych
piekdzek spojenych s zivorodosti. Tato hypotéza vytvaii dva predpoklady. Za prvé,
zivorodost vyZaduje tésné spojeni plodovych a matefskych tkani. Za druhé, spojeni plodovych
a matefskych tkdni by vyZadovalo specializovany mechanismus ochrany pred
Limunologickym odmitnutim* embrya matkou. Ackoli je diky nedostatku informaci na toto

téma téZké tuto hypotézu piimo zhodnotit, i pfesto se podle dostupnych diikazi zdaji oba
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predpoklady neplatné (napt. Zivorodost mezi amnioty nevyzaduje blizky kontakt plodovych a
matetskych tkdni, podle Blackburn & Evans 1986).

Duncker (1978) zase pfiSel s jinym vysvétlenim pro nepfitomnost Zivorodosti u ptaku.
Tvrdil, Ze absence viviparie vyplyva ze specialnich pozadavki na vyvoj plic. Predpokladal,
Ze se ptaci plice nemohou vyvinout bez tzv. IP faze (z ang. ,,internal pipping®). Jeden az Ctyfi
dny pfed vylihnutim (zédlezi na druhu) embryo vstupuje do této tzv. IP faze, kdy pomoci svého
zobdku pronikd do vzduchové dutiny, kde dojde k provzdu$néni plic a vzduSnych vaki
prostfednictvim dychacich pohybi. Na zacatku plicni ventilace se znacné rozrostou krevni
kapildry a zacinaji se formovat také kapilary vzdusné (Duncker 1978, podle Blackburn &
Evans 1986). Tento predpoklad ale také nebyl moc dobie podpoten.

Blackburn & Evans (1986) se snazili ve své obsdhlé teoretické studii kriticky
zhodnotit vSech pét vySe zminénych hypotéz snazicich se vysvétlit absenci Zivorodosti u
ptékt. Podle nich ani jeden z téchto faktori nedokdze plné vysvétlit nepifitomnost ptaci
viviparie a v zdvéru své price tvrdi, Ze neni zndma Zadnd ptaci vlastnost, kterd by byla
s Zivorodosti pfirozené¢ neslucitelnd, a Ze absence viviparie je ndsledkem nedostate¢né selekce
piechodnych evolucnich stadii se schopnosti délozni retence. Dédle podotkli, Ze ac jsou ptéci
Casto vidéni jako skupina ,,neschopna“ dosdhnout Zivorodosti, mize tu byt i druhd, mén¢
diskutovand moZnost, a to Ze ptaci zkrdtka pfijali alternativni zplsoby dosaZeni vyhod
vyplyvajicich z retence vajec a Zivorodosti. Mezi tyto specializace poskytujici vyhody patii
napf. endotermie, inkubace vajec, stavba hnizda, urikotelie (uloZeni zarodecného odpadu
v netoxické form¢), pigmentace vajecnych skotfdpek, rodiCovska péce, altricidlni mldd’ata,
bilkovinové rezervy a kalcifikovand vejce (Blackburn & Evans 1986). Predpokladda se, Ze
ndklady spojené s retenci vajec jako je snizend plodnost, zvySend mortalita samice a snizena
rodi¢ovskd investice u vétSiny ptdkli prevazily nad potencidlnimi vyhodami. Retence vajec
tedy u vétSiny ptakli nemd Zadnou selekéni hodnotu. Absence ptaci Zivorodosti vSak zUstava i
nadéle nevyfeSenou otdzkou, jez si zada dalsi dvahy pfiStupné experimentalnim studiim.

Réada bych jesté zminila posledni, vyvojové omezeni, které by mohlo vysvétlit
neexistenci Zivorodosti u Zelv, krokodyli, hatérii a ptdkd ve vSeobecné roviné (Andrews &
Mathies 2000). Je jim ovipozice Casnych vyvojovych stadii, kterd je charakteristickd pro
vSechny vySe zminéné oviparni skupiny (Shine 1983a). Pokud dojde k pfipadnému delSimu

41

zadrzeni vajec v téle, povede to v disledku k ,,zamrznuti* embryogeneze. Tento mechanismus
je dobfe prokdzan zejména u Zelv, kde kdyZ jsou vejce v tél¢ zadrZovdna po abnormdlné

dlouhou dobu (u samic z oblasti branicich sneseni vajec napfi. kvili disturbancim zpisobenym
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clovékem), embryogeneze se zastavi ve stadiu gastruly. Normdlni vyvoj se spusti okamzité po

E413

ovipozici (Andrews 2004). Selekéni vyhoda ,,zamrznuti* embryogeneze je nejasnd, ale svadi
nas ke spekulacim, Ze existence takového mechanismu u skupin jako jsou Zelvy, krokodyly,
hatérie a ptaci brénila evoluci zivorodosti (Shine 1983a). U Supinatych takovyto mechanimus
neni znam (Andrews & Mathies 2000).

Nyni bych se rdda podrobnéji vénovala nékterym z hlediska evoluce Zivorodosti

zajimavym a Casto diskutovanym preadaptacim a omezenim.

6.1. Objem téla samice

Qualls & Shine pfisli v roce 1995 s hypotézou, Ze alokace do reprodukce je ovlivnéna
objemem téla samice, a Ze evoluce zivorodosti byla doprovdzena vzristem hmotnosti a
objemu snisky korelujici se zvétSenim objemu téla. Mezidruhova srovnani ukdzala, Ze jeStéi
s robustn¢j$i stavbou téla maji vyssi relativni hmotnosti sntisek (RCM") nez ti se Stihlejsi
konstrukci (Vit & Congdon 1978), a Ze RCM vyznamné& koreluji s tvarem téla (Shine 1992).
Qualls & Shine si k testovani této hypotézy vybrali reprodukéné bimodalni druh scinka
Lerista bougainvillii, ktery poskytuje naprosto idedlni piileZitost pro takové srovndni.
Dovoluje to porovnat vejcorodé a Zivorodé jedince s minimdlnim zkreslenim vyplyvajicim
z fylogenetickych, ekologickych nebo morfologickych odliSnosti. V ramci jejich hypotézy
ocekdvali produkci snlsky, kterd zaplni (na maximdlni ¢i optimdlni drovni) prostor dostupny
v télni dutiné samice. Jestlize jsou ale samice ,,plné“ vajec, co se potom bude dit, kdyz se
uvnitt této linie vyvine Zivorodost? JelikoZ hmotnost a objem vajec béhem embryondlniho
vyvoje podstatné stoupd, v prvni fad€ v dasledku piijmu Zivin (Packard et al. 1977), jak pak
mohou byt uvniti téla samice vejce uloZend? Qualls & Shine (1995) ptredpokladali, Ze objem
téla samice muiZe byt zvySen dvéma zplisoby: 1) zvétSenim celkové velikosti téla a/nebo 2)
zménou tvaru téla, takZe objem bfiSni dutiny by byl k dané velikosti téla vétsi. Jejich data jim
umoznila testovat predpovédi tykajici se zvySeni relativni hmotnosti sntiSky, sniZzeni velikosti
snusky, snizeni velikosti potomstva, zvySeni prumérné velikosti téla reprodukujicich se samic
a zmény tvaru. Vyslo jim, Ze Zivorodé samice byly podstatné vétsi nez oviparni (a to jak
v celkové délce, tak hmotnosti), a Ze 1 jejich RCM byla piiblizn€ o 50 % vétsi. Viviparni
samice dale produkovaly potomstvo, které bylo vyznamné kratsi (co se celkové délky tyce)

nez u oviparnich, nebyly vSak mensi co se tyCe hmotnosti. Nepotvrdilo se sniZeni velikosti

" z angl. relative clutch mass
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sntisky. Zivorodé samice nemé&ly mensi snisky neZ oviparni. A v posledni fadg, jak bylo
pfedvidéno, viviparni a oviparni populace se liSily ve tvaru téla.

Srovndnim bimoddalnich zdstupcti druhu L. bougainvilli se potvrdilo, Ze Zivorodé
samice s sebou nosi t€Zsi snisky (v jak absolutnim, tak relativnim slova smyslu) a ukazuji
piredpovidané posuny ve velikosti a tvaru téla. Tudiz, zvySeni RCM o 50% indikuje, Ze
Zivorodé samice produkuji sntsky, které kompletnéji vypliuji dostupny prostor biisni dutiny,
a ze tedy oviparni a viviparni samice nejsou ob¢ stejné ,,plné* vajec (Qualls & Shine 1995).
Jejich data tedy podporuji hypotézu, Ze plazi alokace do rozmnoZovani je ovlivnéna objemem
téla samice, ale spiSe na optimdlni nez maximadlni drovni. Recentné&jsi prace Dua et al. (2005)
déland na Cinském druhu jeStéra Takydromus septentrionalis také podpoftila hypotézu, Ze
samice plazt reguluji velikost svych snliSek vztaZenych k mnoZstvi mista dostupného uvnitf
jejich brisni dutiny. Mechanismus, pomoci n¢hoz je velikost snlisky pfizplisobena a vztaZena
k objemu téla samice, dobfe sedi na ptedchozi korela¢ni studie popisujici silné spojeni mezi

tvarem téla a vysledkem reprodukce (Vitt & Congdon 1978).

6.3. Pocet snusek za rok

Tinkle et al. (1970) si vS§imli asociace zZivorodosti s pfitomnosti pouze jedné sntisky za
rok. Zivorodost a s ni spojend jedna sniiska by byla vyhodnd ptedeviim v chladnych ¢&i
temperatnich prostfedich, které maji pouze kratkou rozmnoZovaci sezénu a béhem niZ by
mohly vyhody spojené s Zivorodosti pfevazit nad jejimi ndklady (zvySend mortalita samice Ci
sniZzend plodnost). JestliZze jsou ale mozné vicendsobné sntiSky, tak preZiti mlad’at se nemusi
vyrovnat jak cené zvySené motality jedince, tak cen¢ sniZené fekundity a proto ptijde selekce
proti Zivorodosti. Napiiklad v proménlivém prostfedi mohou byt vicendsobné sniisky mnohem
vyhodnéjsi, protoZe tim vzrostou Sance na vydafenou snuisku (Tinkle & Gibbons 1977). To
plati i pro tropické oblasti, kde jsou pifitomny dlouhé rozmnoZovaci sezény a Zivorodost by
proto byla oproti oviparii s moZnosti vice snisek nevyhodna (kvuli sniZené fekunditg).

Sergeev (1940, podle Tinkle & Gibbons 1977) si jako prvni vS§iml, Ze Castéjsi vyskyt

Vv

zivorodosti byl vys§i mezi hady nez jeStéry a data Tinkleho & Gibbonse (1977) jeho
pozorovani potvrdila. Moznym vysvétlenim je fakt, Ze hadi z chladnéjSich oblasti svéta maji
témét vzdy jednu sniiSku za sezénu, kdeZto jeStéti jsou cCastéji vicesniiSkovi (Tinkle er al.
1970). Pro tento zajimavy ukaz jesté neni potfddné vysvétleni. Jedna sntiSka za rozmnoZovaci

sezénu muze byt tedy moZznou preadaptaci evoluce Zivorodosti plazii (Tinkle et al. 1970).
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6.4. Hlidani sniasky

Mnoho druhti plazii zadrzujicich své vejce po ¢ast embryondlniho vyvoje v téle je také
po sneseni hlidaji (Neill 1964; Tinkle & Gibbons 1977). Ackoli se v anglickém jazyce
pouziva terminu egg-guarding neboli stieZeni vajec, skute¢nd ochrana ve smyslu defenzivni ¢i
ofenzivni obrany byla jen zfidka zdokumentovana. Neill (1964) podotkl, Ze tzv. hlidaci
snasky ziskavaji jednu vyhodu Zivorodosti (péci o vejce) bez piitomnosti nevyhod spojenych
s jejich noSenim uvnitf téla. Tinkle & Gibbons (1977) déle navrhli, Ze samice druhti hlidajici
sva vejce budou schopny produkovat vice snisek za rok a diky tomu, Ze zlistdvaji se svymi
vejci, také snizi riziko motality. V tomto smyslu mize byt tedy hlidani sntSky vidéno jako
alternativni strategie k Zivorodosti. Shine & Bull (1979) s timto vyrokem nesouhlasi a naproti
tomu vidi hlidani sntiSky jako mezikrok napomahajici evoluci Zivorodosti.

S hliddnim sntisky se poji dvé zdsadni otazky: 1) Jaké evolucni kroky k jejimu vzniku
vedly? a 2) Pro¢ by mély druhy s hliddnim sntsky zistat oviparni, namisto pfechodu k
zivorodosti? Odpovéd’ na prvni otdzku predpokladd, ze hlidani snisky vzniklo nejprve z
pasivniho spojeni samice s jejimi vejci, a Ze mohlo nastat v prostiedich, ve kterych jsou zdroje
pro dospélé jedince (zejména v dobé sneseni snliSky) vzdcné nebo nepiedvidatelné. Pro
patrani po zdrojich by muselo byt vynaloZeno velké a hlavné riskantni sili. Aktivni hlid4n{
snisky se poté mohlo vyvinout jednoduse proto, Ze prosté peCovani o vejce a poskytnuti
n¢jaké formy ochrany (ve srovnani s t€mi, jez svoji snisku po sneseni opoustéji) mohlo mit za
nasledek mnohem vyssi zdatnost rodict oproti ,,nehlida¢im®. To miZe byt relevantni zejména
1964; Tinkle & Gibbons 1977). Na druhou otdzku byla navrZzena jedna moznd odpovéd.
Samice hlidajici svou sntiSku je schopnéjsi rychlého tniku oproti Zivorodé samici, kterd je
zatiZena svymi mlad’aty (Neill 1964).

Je zndmo nékolik fylogenetickych analyz, které se snaZi evoluci hliddni snisky
objasnit (Fraipont et al. 1996; Shine & Lee 1999; Fraipont er al. 1999; Blackburn 1999).
Fraipont et al. (1996) rozliSuje mezi tfemi reproduk¢nimi strategiemi: viviparii, oviparii bez
hlidan{ sntsky a oviparii, kde samice svd vejce stfezi. Ve své analyze testovali dvé specifické
hypotézy. Prvni fikd, Ze hlidani snisky mize byt povazovano za alternativu k Zivorodosti
(Fitch 1970, podle Tinkle & Gibbons 1977; Neill 1964; Packard et al. 1977). Relativné €asta
pritomnost Zivorodych druhii spolu s druhy hlidajicimi sntiSku v tom samém taxonu mtize byt
dtsledkem podobnych environmentédlnich podminek nebo druhovych charakteristik vedoucich

k dvéma rozdilnym feSenim. Spolecny vyskyt Zivorodych a oviparnich druhti s hliddnim
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snisky byly zaznamenany v osmi cCeledich: Boidae, Colubridae, Elapidae, Typhlopidae,
Viperidae, Anguidae, Iguanidae a Scincidae (Fraipont et al. 1996). Druha hypotéza tvrdi, Ze
hlidani snisky mize napomdhat evoluci Zivorodosti. Tato hypotéza je podpofena vysokou
frekvenci Zivorodych druhti v taxonech, jez obsahuji i oviparni druhy s hliddnim sntsky
(obzvlasté u hadl) a je podpoiena sklonem k prodlouzené délozni retenci vajec pravé u druhti
hlidajicich sva vejce (Shine 1985, ptfevzato z Fraipont et al. 1996). Fitch (1970) navrhl
evolu¢ni pfechod z oviparie bez hliddni snisky na Zivorodost nebo z oviparie bez hlidani
sniiSky na oviparii s hliddnim. Shine & Bull (1979) navrhli alternativni scéndf naznacujici
evolu¢ni sekvenci z oviparie bez hlidani snisky na oviparii s hlidinim sntiSky a v kone¢ném
vysledku na Zzivorodost. Vysledky Fraipontovy fylogenetické analyzy podporovaly spise
hypotézu Fitche (1970), a tedy Ze hlidani sntisky a Zivorodost se vyvinuly nejcastéji nezavisle
na sob&. Fraipont et al. (1996) také testovali ireverzibilitu jednotlivych reprodukénich maéda.
Vyslo jim, Ze tranzice z oviparie s hliddnim snliSky na viviparii byla nedostatecné ve srovnani
s pfechodem Zivorodosti na oviparii s hlidinim. Z tohoto divodu proto zavrhli hypotézu
Shina & Bulla (1979). Pokud je hlavni vyhodou vejcorodych druhti s hliddnim snasky
schopnost odehnat potencidlni predatory, mohli bychom ocekévat, Ze se hlidani sniasky vyvine
mnohem castéji u druhd, které jsou schopny odrazit utok predatora (Shine 1988; podle
Fraipont et al. 1996). To je urcité pravdépodobnéjsi u vétsich druhil. Velikost je tedy jednim
z nejziejméjSich morfologickych rysii a méla by s evoluci reprodukénich moéda korelovat.
Prace Fraiponta et al. (1996) ukdzala, ze hlidani snliSky je spojeno s vzrastem velikosti,
Zivorodost na druhou stranu zas s jeji redukci (mensi velikost viviparnich druhii vSak miZze
byt vysvétlena vyhodami Zivorodosti z hlediska zvyseni poctu prezivsich mlad’at, Neil 1964).
To by mohlo ¢astecné vysvétlit fakt, proC se evoluce obou strategii zd4 témét protichtidna.

V roce 1999 vsak byla Shinem & Lee provedena reanalyza dat Fraiponta et al. (1996),
a to kvili metodologickym problémiim a zejména proto, Ze celd jejich analyza byla postavena
na slab¢ podpotenych tranzicich zZivorodosti a vejcorodosti. Podle nich Fraipont et al. pfisli s
dvéma zdvery, jez byly v silném rozporu se zavéry dosaZzenymi piedeSlymi studiemi na toto
téma (napft. Neill 1964; Tinkle & Gibbons 1977; Guillette et al. 1980). Za prvé, ze prechody
z viviparie zpét na oviparii jsou témér stejné Casté jako tranzice oviparie na viviparii a
poukazuji tedy na silnou reverzibilitu evoluce Zivorodosti. Za druhé, oviparni druhy hlidajici
svou sntiSku daly viviparnim formdm vzniknout v pouze velmi malém poctu linii, diky ¢emuz
zavrhli hypotézu, Ze hlidéni snisky usnadiiuje vznik Zivorodosti. Analyza Shina & Lee (1999)

ale ukdazala, Ze ani jeden zjejich zdvéri neni siln¢ podpofen. V zdvéru jejich prace
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konstatovali, Ze tranzice z oviparie do viviparie je mnohem castéjsi nez tranzice opacnd, a ze
data o distribuci oviparnich druhii s hlidanim sniiSky jsou piili§ fragmentdrni, nez aby
dovolovala néjaky spolehlivy zavér. Stejné tak prace Blackburna (1999) kritizovala
fylogenetickou analyzu Fraiponta et al. (1996) a i ona poukézala na par problémii zminénych
uz vySe. Jeho analyza podpofila a rozsifila zavéry Shina & Lee (1999). Na zdklad¢ téchto
kritickych praci Fraipont et al. jesté téhoz roku (1999) svou analyzu piepracovali. Vysledky
ale stejn¢ podpofily jejich ptedchozi zavery. Je tedy vidét, Ze otdzka hlidani snliSky a téma

reproduk¢nich tranzici nenf jeSté uzaviené.

6.5. Letové omezeni

Mnohé z morfologickych a fyziologickych ryst unikdtnich pro ptdky byly
interpretovany jako adaptace k letu, takze se neni cemu divit, Ze absence Zivorodosti byla
vysvétlena obdobné (Marshall 1961, podle Blackburn & Evans 1986). Ptedpoklada se, Ze
nitrodéloZni vyvoj vajec by byl vysoce nevyhodny kvili handicapu dodate¢né hmotnosti, jez
by se tim ulozila béhem letu (Dorst 1974, podle Blackburn & Evans 1986). S hypotézou
letovych omezeni se poji hlavni predpoklad tvrdici, Ze oviparie je nutnym koreldtem letu, a Ze
je tedy let s Zivorodosti neslucitelny. Tento predpoklad vSak vyvraci piitomnost Zivorodosti
u tak vysoce uspésné skupiny jako jsou netopyii (Chiroptera). Blackburn & Evans (1986) ze
soucasn¢ Zijicich forem usuzuji, Ze vSichni ptaci pochézeji z oviparniho pfedka schopného
letu, kdeZto netoypyii piedci byli Zivorodi a terestricti. Tyto dvé skupiny by nicméné nemély
byt blize srovndvany, nebot’ vyvoj letu pod selekcnimi omezenimi zplsobené Zivorodosti
muze byt odliSny od vyvoje Zivorodosti pod omezenimi vyvolané letem. Navic se netopyfi od
typickych ptdkt lisi svou povahou, frekvenci a délkou jednotlivyh epizod letu. Nicméné i pies
vSechny tyto argumenty ndm miZe piiklad netopyri dobfe demonstrovat, Ze viviparie neni
s letem pfirozené neslucitelna (Blackburn & Evans 1986).

S touto hypotézou se také poji tfi predpovédi: 1) Zivorodost se vyviji u nelétavych
forem ptékt, 2) let je omezovan produkci vajec a 3) hmotnost jednoho vejce se bliZi nosnosti
l1étajici samice. Blackburn & Evans (1986) se snazi vSechny tyto predikce diskutovat.

Prvni piredpovéd’ tvrdi, Ze by se Zivorodost mohla vyvinout u druhd neschopnych letu.
Ackoli mame 15 cCeledi ptakii zahrnujicich nelétavé formy a také par dalSich celedi s druhy
l1étajicimi pouze vzicné (prevzato z Blackburn & Evans 1986), neni mezi nimi ani jeden

zivorody druh. Tato predikce tedy nebyla podpofena.
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Druha predpovéd ikd, Ze let by mél byt u samic omezen v dobé produkce vajec.
Ackoli jsou relevantni zkoumdni vzicnd, je dikaz, Ze pohyb je u samic zvIasté omezeny
v dobé rozmnoZovéni. Samice patrné pokracuji v 1étani, zatimco s sebou nosi ,,reprodukéni
materidl” (at’ v podobé¢ vejce, predovulacnich folikuli ¢i proteint, lipidii) a zdsoby vapniku.

Treti predpovéd tvrdi, Ze nosnost létajici samice je pribliznd nebo pfevySujici
hmotnost jejtho vejce. Pomér hmotnosti vejce a matetského téla je u létajicich forem
zpravidla v rozsahu od 1,8 % do 12,5 %. Jen pomérné pér druhil 1étajicich ptakl je zndmo, Ze
tyto hodnoty piekracuji. U nelétavych ptdkli se pomér hmotnosti vejce ku hmotnosti téla blizi
maximalnim hodnotdm netopyri. Netopyii vrhy dosahuji u nékterych druhtt az 40 %
hmotnosti samice (pievzato z Blackburn & Evans 1986). Dale napiiklad mnozstvi tukovych
zdsob u migrujicich ptdkd. Casto piekraduje zminénou fadu hodnot tykajici se hmotnosti
vejce, a to mnohdy o dost, coZ ukazuje, Ze hmotnost vejce se nepfibliZuje maximdlni nosnosti
samice (Blackburn & Evans 1986). Tuk tvoii primérnych 13 azZ 25 % hmotnosti samice u
sttedné migrujicich ptakt a 30 az 47 % télesné hmotnosti u vzdalené¢ migrujicich ptakd, ve
srovnani s 3 aZ 5 % u ptdkll nemigrujich (Berthold 1975, podle Blackburn & Evans 1986).

Hmotnostni handicap vyvolany nitrodéloZnim vyvojem vajec se proto zda byt piehnany.

6.6. Zpusob urceni pohlavi

U teplotné€ ur¢eného pohlavi (TSD") hraje teplota dulezitou roli, ponévadz urcuje, zda
se potomek stane samcem nebo samickou (d€je se tak béhem urcité ,,senzitivni periody*
vyvoje). Tento zpisob urCeni pohlavi je v kontrastu s genotypickym (chromozomalnim)
uréenim pohlavi (GSD"), u kterého je pohlavi potomka uréeno genotypem a tudiZ nezdvisi na
okolnich faktorech jako je napfiiklad teplota. GSD miZe bud’ pracovat ve smyslu systému
samc¢i heterogametnosti (XX — XY) nebo samici heterogametnosti (ZZ — ZW) (Blackburn
1982). Zpusobu urceni pohlavi a s nim spojené evoluci Zivorodosti se vénovali napt. Bull
(1980, podle Blackburn 1982) a Mittwoch (1973, podle Blackburn 1982).

Bull (1980) vyslovil hypotézu, Ze TSD muze byt s evoluci Zivorodosti neslucitelné,
protoZe matefska inkubace vSech embryi pod podobnymi teplotnimi podminkami by mohla
vést k nevyvazenému poméru pohlavi. Pokud je tato domnénka spravnd, vyvoj zZivorodosti by
m¢l byt ocekdvan piednostné v liniich s genotypicky urCenym pohlavim. Vysledky

Blackburna (1982) tento pfedpoklad potvrdily. Organ et al. (2009) se ve své praci vénovali

:* z angl. temperature-dependent sex determination
z angl. genotypic sex determination
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podobné otdzce a snazili se potvrdit hypotézu, ze genotypicky urcené pohlavi umoZznilo
adaptivni radiaci moiskych plazii. U 94 druhi amniotickych obratlovcl stanovili pfedtim
nezndmy koevolucni vztah mezi zptisobem urceni pohlavi a mezi tim, zda druhy rodi Ziva
mlad’ata ¢i snaseji vejce. Mezi zkoumanymi skupinami amniot byli i tfi samostatné skupiny
vymielych druhohornich motskych plazti (mosasauria, sauropterygia, ichthyosauria), u
kterych bylo zndmo, Ze rodi Zivd mlad’ata (alespon nékteti z nich). Jejich vysledky ukdzaly, Ze
kazd4 skupina ,,vyvinula®“ GSD ptedtim, nez ziskala Zivorodost. Tento zptsob uréeni pohlavi
umoznil amniotickym druhiim moftskou radiaci (pomérné stabilni teploty otevieného oceanu
omezovaly vznik teplotn¢ ur¢eného pohlavi). V zavéru své prace shrnuli, ze GSD je piitomno
u vSech zndmych, plné pelagickych amniotickych skupin, a to u: ichtyosaurti, mosasaurt,
sauropterygii, motskych hadd, sirén a kytovci. Jejich vysledky potvrdily, Ze GSD a nésledna
evoluce zivorodosti jsou zfejm¢ kliCovymi znaky, jeZ jsou pro motskou adaptivni radiaci
amniotickych skupin nezbytné.

Mittwoch (1973) zase navrhla, Ze samc¢i heterogametnost byla nezbytnd pro evoluci
Zivorodosti u savcl, protoze samcéi embrya potfebovala Y chromozom, aby zvritila
potencidlné feminizujici t¢inky samicich hormont na jejich pohlavni diferenciaci. Na rozdil
od toho navrhla, Ze samic¢i heterogametnost je moznd u ptdktl, protoze ptaci embryo je vcas
(pfedtim neZ nastdvd rozliSeni pohlavi) izolovdno od prostiedi matetskych hormonii. Jestlize
je tento argument spravny, sam¢i heterogametnost by mohla preadapatovat linie k Zivorodosti,
zatimco samici heterogametnost by Sla opaénym smérem a bréanila by vzniku Zivorodosti.
Jestlize je tedy samici heterogametnost s Zivorodosti neslucitelnd, miZe to ustanovit hlavni
vyvojové omezeni evoluce Zivorodosti. Z takovéto hypotézy vyplyvaji dvé predpovédi: 1)
zivorodost by méla byt vzicnd mezi taxony se samic¢i heterogametnosti a 2) Zivorodost by se
meéla vyvinout pievazné v téch liniich ukazujicich sam¢i spiSe neZ samici heterogametnost.
Rozsahlé analyzy vSak tyto predikce nepodporuji (Blackburn & Evans 1986). Napt. samici
heterogametnost je pravdépodobné piivodni pro hady (Bull 1980, podle Blackburn 1982), ale i
ptesto je vice nez 20 % z jejich celkového poctu Zivorodych (Blackburn 1985). Mimoto,
zatimco je zndmo kolem 38 vznikd Zivorodosti v ¢eledich se samc¢i heterogametnosti,
pfinejmensim 39 podobnych vznikii se vyskytuje i v ¢eledich se sami¢i heterogametnosti
(Blackburn 1982, 1985). Piesto u dvou celedi jestéri (Scincidae a Iguanidae) ukazujicich
vysokou cetnost vznikl Zivorodosti najdeme vSeobecnou pfitomnost sam¢i heterogametnosti,
v kontrastu s n€kolika celedémi se sami¢i heterogametnosti (Lacertidae, Varanidae a

Gekkonidae), kde se viviparie vyskytuje ziidka nebo vibec (Blackburn 1982). MoZn4 tedy
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Blackburnovy vysledky z ¢asti potvrdily skute¢nost, Ze by samici heterogametnost mohla byt

alespofi mirn€j$§im omezenim vzniku Zivorodosti u plaza.

6.8. Dostupnost kysliku

Podle nékterych praci se zdd, Ze dostupnost kysliku je dillezitym omezenim evoluce
zivorodosti (Packard er al. 1977; Guillette 1982; Qualls 1996). Andrews (2002) testovala
hypotézu, kterd tvrdi, Ze dostupnost kysliku je primdrnim faktorem urCujicim rychlost a
stupeni vyvoje, jemuZ jsou plazi embrya v prosttedi délohy vystavena (Andrews & Mathies
2000). Vejce druhu Sceloporus undulatus inkubovala za podminek nizké, normélni a vysoké
hladiny kysliku, a to jak v brzkém, tak pozdnim embryondlnim vyvoji. Diskutovala dvé
piedpovédi: 1) rychlost vyvoje a kvalita potomka se zvySuje v zdvislosti na zvySujicim se
mnozstvi kysliku a 2) kyslikové pozadavky embryii jsou znacné vyssi v pozdéjSich stadii
embryondlniho vyvoje (Birchard 2004) a tudiZ by potom negativni u¢inky hypoxie (nizké
hladiny kysliku) m¢ly zasdhnout spiSe embrya v pozdéjsich stadiich vyvoje. Jeji vysledky
podpotily obé predikce. Hypoxie méla negativni uc¢inek na embryondlni vyvoj ve smyslu
zarodecné diferenciace a riistu, délky inkubace, mortality vajec a velikosti potomkii. A kromé
toho m¢l nedostatek kysliku siln€j$i negativni ucinek pozdé€ji ve vyvoji nezli diive. Vysledky
jeji prace tedy podpoftily hypotézu, ze omezend dostupnost kysliku piisobi jako vyvojové
omezeni (Andrews & Mathies 2000).

Také jeden mofologicky rys muze urCovat dostupnost kysliku a tim je tloustka a

struktura vajec¢né skotfdpky (viz dalsi podkapitola).

6.7. Kalcifikace skorapky

Weekes (1935, podle Tinkle & Gibbons 1977) a Packard (1966) jako prvni navrhli, Ze
by dtlezitost vajecné skofdpky mohla omezovat vyvoj Zivorodosti. Weekes (1935) uvedl, ze
bylo tézké si predstavit Zivorodost, kterd by se vyvinula v aridnich prosttedich, protoze
pfechodné kroky z oviparie na viviparii by mély za nasledek postupné ztencovani vajecné
skofdpky a embrya by tak byla vystavena dehydrataci. Packard (1966) pfisSel s podobnym
tvrzenim a to, Ze plazi prodé€lavajici evolucni ztratu vaje¢né skotfdpky si mohou dovolit delsi
periody déloZzniho vyvoje, protoZe by nemohli v suchych prostfedich snést sva vejce (a to ani

v termindlnich stadiich vyvoje). Tinkle & Gibbons (1977) ale tvrdi, Ze ztencovani vajecné
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skofdpky neni nutnym mezikrokem v evoluci Zivorodosti, a Ze vajeCnd skofdpka muze byt
odbourédvana az pozdé&ji ve vyvoji a nakonec zcela potlacena.

JelikoZ je vyména plynti pravdépodobné hlavnim problémem nitrod¢loZni existence,
ptisli Packard ef al. vroce 1977 s hypotézou, Ze pifechod na Zivorodost vyZzaduje evolucni
redukci tloustky a stupné kalcifikace vajecné skotfdpky jako prostiedek sniZeni diftizni
vzdalenosti mezi krevnimi cévami plodu a matky a tim zlepSeni dostupnosti kysliku
embryim. Tento trend sméfujici k ten¢i vajecné skotdpce by se zddl mozny napiiklad u plazt
s retenci vajec, u kterych je hlavni funkci vajecné skofdpky ochrana embrya (tu by bylo
mozné v ramci zivorodého médu dobie nahradit). U nékterych plazi ma vSak vajecna
skofdpka i ptidatnou funkci (Packard et al. 1977). Zatimco skotdpky krokodyll, ptdkl a
nckterych Zelv jsou tvrdé a silné kalcifikované, vaje¢né skotfdpky vétSiny Supinatych plaza
jsou mekké, pergamenovité a obsahuji jen mélo vapniku (Packard et al. 1982; Andrews 2004).
Packard et al. (1977) poukézali na to, Ze na rozdil od Supinatych plazl, u kterych Zloutek
pfedstavuje hlavni zdsobdrnu vapniku pro vyvijejici se embrya, Zelvy, krokodyli a
samoziejmée 1 ptaci vyuZivaji jako zasobarnu véapniku svych siln€ kalcifikovanych skofapek.
Podle nich pouze ti, jehoz embrya nejsou zavisld na vajecné skofdpce jako zdsobarn¢ kalcia,
mohou mit evolu¢ni potencidl stit se zivorodym. Siln¢ kalcifikovand vaje¢nd skotdpka
krokodyl, nékterych Zelv a také ptdkli nemtiZze byt podle nich proto evolu¢né eliminovéna.
Tento ptedpoklad by mohl podporovat i fakt, Ze ty skupiny Supinatych plazt produkujici silné
kalcifikované skotfdpky jako jsou Dibamidae (Boulenger 1912; podle Bustard 1968) a gekonni
celedi Sphaerodactylidae, Phyllodactylidae a Gekkonidae (Bustard 1968) jsou zcela oviparni.
Tinkle & Gibbons (1977) nicméné s mysSlenkou Packarda et al. (1977), Ze zavislost embryi na
vapniku z vajeCné skotfdpky brani v redukci tloustky skotfdpky, nesouhlasili. Takovéhle
fyziologické omezeni evoluce Zivorodosti se jim zddlo nepravdépodobné, protoze podle nich
by Zivorodost urcit¢ vyuzZila néjakého ndhradniho mechanismu pro zdsobdrnu vipniku a
latkové vymeény, jak bylo naptf. dokdzdno pro nékteré Supinaté plazy schopné ukladani
vapniku v endolymfatickych vaccich vnitfniho ucha a jeho vstiebavani v dobach, kdy je ho
potteba (Jenkins & Simkiss 1968, ptevzato z Tinkle & Gibbons 1977).

Blackburn & Evans (1986) diskutovali ve svém c¢lanku pithodné nazvaném ,,Proc¢
nejsou Zadni Zivorodi ptaci podobny problém vztahujici se blize jen na ptidky (ale
aplikovatelny i na krokodyly a nékteré Zelvy) a to Ze kvuli siln€ kalcifikované ptaci skotfdpce
nemuze dochdzet v dé¢loze k dostatecné vymeéné plynl, coZ v disledku brani vzniku

Zivorodosti. Na tomto pfedpokladu zaloZili dvé predikce. Za prvé, vajeéna skotrdpka by
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nebyla viibec ukldddna. Tato situace se nachdzi napt. u placentdlnich savcl, u kterych uz
nenajdeme Zadnou stopu po vajené skofdpce €i vajecné membrdné. Ukldddni vajecné
skofdpky by bylo mozné evoluéné obejit skrz ztrdtu nebo potlaceni genli kontrolujicich
formovani skofapky (jak patrné nastalo u placentdld). Za druhé, vajecnd skofdpka by byla
normdln¢ ukldddna a v pribéhu embryondlniho vyvoje postupné ztencovdna nebo
eliminovédna nésledkem rostoucich metabolickych potfeb embrya. Tato situace je podobni té,
kterd nastala u vacnatcti (Hughes 1974, podle Blackburn & Evans 1986) a urcitych druhil
Supinatych plaza (napi. Blackburn et al. 1984). Neni vSak zatim zndmo, zdali fyziologicky
mechanismus pro ontogenentickou redukci siln¢ kalcifikované skotdpky se musi nutné lisit od
toho, jez je vyzadovdn pro méné kalcifikované vajecné membrany (Blackburn 1982).
Nicméné, jestlize ptaci skotdpka poskytuje vétSinu vapniku pro vyvoj (Jenkins 1975, podle
Blackburn & Evans 1986), potom by ztrata skotdpky vyZadovala, aby byl vapnik embryim
dodavéan néjakymi alternativnimi prostiedky, napf. extraembryondlnimi membriny jako u
placentdld a vacnatcti, Zloutkem jako u vétSiny Supinatych nebo néjakym jinym, ndhradnim

mechanismem, viz predchozi odstavec (Blackburn & Evans 1986).

7. Taxonomicka distribuce kalcifikace skorapek

VajeCnd skotfdpka amniotickych obratlovcii se mezi druhy vyrazné 1iSi v mife
inkrustace a v tloustce vdpenaté vrstvy, coZ md za ndsledek riznou tvrdost skofapky.
RozliSujeme ti1 zdkladni typy: 1) mckkou, pergamenovou skotdpku (,,parchment-like
eggshell)’, kterd je vysoce flexibilni, s velmi malym rozvojem minerdln{ vrstvy - najdeme ji
u vétsiny Supinatych plazl, hatérie a ptakofitnych, 2) mékkou, pruznou skotapku (,,pliable-
shelled egg®), ktera je charakteristickd vyS$Si, strukturovandj$i minerdlni vrstvou, ale
omezenou roztazitelnosti - maji ji nékteré Zelvy a 3) tvrdou, rigidni skofdpku (,rigid
eggshell®), kterd se sklddd z vysoce organizované a strukturované minerdlni vrstvy, je
neflexibilni a najdeme ji u krokodylt, ptaka, vétSiny Zelv a u nékolika linii Supinatych plazi.
Vejce s rozdilnou mirou kalcifikaci skotfdpky se neli$i jen v tvrdosti skofdpky, ale i zcela
zésadné v obsahu, predevSim vody pii ovipozici (Casto obsazené v bilkovinové vrstve) a
v mnoZstvi vejcem absorbované vody z inkubacniho substratu (Packard & Packard 1980;
Thompson & Speake 2004). V piiloze se lze podivat na tabulku shrnujici taxonomickou
distribuci kalcifikace skotapek (str.51-53). Diky nedostate¢nym informacim o typu skotdpek

zelv, rozlisuji pouze mezi mékkou (1) a tvrdou vajecnou skoidpkou (2).

* N3 . . z . v/, 2 . . 4 .
pro lepsi orientaci v dané problematice v textu pouzivam i anglické ekvivalenty
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7.1. Ptaci (Aves)

Ptaci vejce md silné€ kalcifikovanou, tvrdou a rigidni skofdpku. Je méné porovitd nez u
vétsSiny plazil, coZ vSak nebrani dostatecné vyméné plyn a vody mezi embryem a okolnim

prostiedim (Thompson & Speake 2004).

7.2. Krokodyli (Crocodilia)

Vaje¢na skotdpka krokodylid je tvrda, silné€ kalcifikovand a rigidni. Vapenatd vrstva
skofdpky je asi stejné silnd jako u ptacich vajec srovnatelné velikosti. Mineralizovana vrstva
je obcas preruSend péry (Castéji vSak nez u ptaki), které zabezpecuji vyménu plyna a vody

(Thompson & Speake 2004).

7.3. Zelvy (Testudines)

U Zelv najdeme dva typy skofdpek. Pruzné skotdpky jsou charakteristické pro Celedi
Dermochelyidae, Cheloniidae, Chelydridae, Pelomedusidae a pro vétSinu zastupci celedi
Emydidae a Podocnemidae. Tvrdé, rigidni skofdpky najdeme u celedi Chelidae,
Geoemydidae, Testudinidae, Carettochelyidae, Trionychidae, Dermatomydidae,
Kinosternidae, Platysternidae a par zastupcii celedi Emydidae a Podocnemidae (Packard et al.
1982; Lamb & Congdon 1985). Vapenatd vrstva se skldda z jednotlivych ttvard, spojenych
vespod lezici membranou. U druhli s pruznou skotfdpkou jsou ,,jednotky* relativné kratké,
zavalité a s velkymi mezerami mezi sebou, ¢imz odhaluji podlozni membranu. Takova vejce
mohou byt deformovana, aniz by skotfdpka praskla. Naproti tomu, u druht s tvrdou skotdpkou
jsou ,jednotky” pomérn¢ vysoké a obvykle sousedi tésn¢ jedna s druhou, ¢imz propijcuji
skofapce charakteristickou pevnost a tvrdost. Skotfapky tohoto typu jsou neflexibilni, pomérné

malo porézni a kiehké (Packard 1999).

7.4. Hatérie (Rhynchocephalia’)
Skotédpka hatérii je mekkd, flexibilni a svou strukturou se podobd vajecné skotfdpce

vétSiny Supinatych plazi (Deeming & Unwin 2004).

* syn. Sphenodontida
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7.5. Supinati plazi (Squamata)

Vajecna skofdpka vétSiny jestérii a vSech hadd je mekkd, pergamenovitd a vysoce
flexibilni. Vyjimkami jsou gekoni z monofyla celedi Gekkonidae, Sphaerodactylidae a
Phyllodactylidae, jejichz vejce maji rigidni, vysoce mineralizované skofdpky (Andrews 2004)
a Celed’ Dibamidae, jejiz zastupci jsou charakteristi¢ti svymi tvrdymi, kalcifikovanymi vejci
(Boulenger 1912; podle Bustard 1968). Vice kalcifikovanou skofapku, snad podobnou pruzné
skotdpce Zelv, maji jeSté gekoni rodu Eurydactylodes z Celedi Diplodactylidae, kde ostatni

zéastupci maji kozovité skotdpky (Russel & Bauer 2002).

7.6. Ptakoritni (Monotremata)

Ptakofitni zahrnuji ¢tyti druhy jeZur rodu Zaglossus a Tachyglossus a pouze jediny Zijici
druh ptakopyska (Ornithorhynchus anatinus). Vejce jsou mald, kulovitd a maji mékkou a
kozovitou skotfdpku, kterd je strukturné podobnd vajecné skofdpce modernich Supinatych

plazti (Grutzner et al. 2008).

7.7. Dinosauri (Dinosauria)

Tato zajimava, a vetfejnosti oblibend, skupina druhohornich plazti budi pozornost védct jiz
jistou tadku let. O jejich ekologii, behaviordlnich adaptacich, fyziologii a reproduk¢énim
chovéni se toho vi jiz pomérné dost. Americky paleontolog Robert T. Bakker pftisel v 80.
letech s kontroverzni mySlenkou Zivorodosti n¢kterych sauropodnich dinosaurti (Bakker
1986). Usuzoval tak z velikosti pdnevniho otvoru samic, a také z velikosti narozenych
mlad’at, kterd mu pfisla pfili§ velkd na to, aby se lihla z vajec. Tento ndzor na reprodukci
dinosauri je dnes jiZ ojedinély. Cetné nalezy hnizd a skofdpek vajec viech zdkladnich ,typa“
dinosaurt nasvédcuji, Ze tito druhohorni plazi se lihli z vajec. Ackoli byla prvni dinosaufi
vejce popsana jiz v 19. stoleti, byla jim zprvu vénovana jen mald pozornost. Bylo totiZ velice
tézké najit spojitost mezi kostnim a oologickym (tykajici se vajec, vajeCnych skotfdpek a
hnizd) materidlem. V soucasnosti vSak oologie prod¢€lava boom, a to zejména diky bohatym
ndlezim fosilizovanych vajec a hnizd, rozsdhlych sntisek spolu s dinosaufimi rodici, a diky
ndlezim embryi ve vejcich (Grellet-Tinner et al. 2006). Detailni znalost vajec, vajeCnych
skotfdpek a hnizd ndm miiZe poskytnout nové paleobiologické informace o reprodukénim
chovani dinosaurti, moznd i o jejich fyziologii, a miize ndm objasnit, jaka specifickd skupina

neptacich dinosaurt je bliZe piibuzna ptakim. Co se tycCe dinosaufich skotdpek, diive se védci
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domnivali, Ze jejich skofdpky byly mekké a kozovité jako u vétSiny dnesSnich plazii. Podrobné
studie vSak ukézaly, Ze jejich vejce byla pevnd a skotfdpka tvrdd. Dinosauii méli tedy silné
kalcifikovana vejce, podobné jako dneSni krokodyli, nékteré Zelvy a samoziejmé ptéci

(Seymour 1979).

7.8. Pterosauri (Pterosauria)

Pterosauii (Ci ptakojeStéti) byli létajici plazi a soucasnici druhohornich dinosaurti. Diky
lehkym kostrdm jsou jejich fosilie vzdcné a tak tato skupina zUstdvala stile zahalena
tajemstvim. V poslednich letech vSak bylo ucinéno mnoho objevi, diky kterym jsme
dostate€n¢ porozuméli pterosaufi morfologii, lokomoci a anatomii mozku (Witmer et al.
2003). Nedavno byly také u€inény objevy, které konecné¢ zodpoveédély dlouholetou otazku
(alesponi pro nékteré druhy), zda byli pterosaufi Zivorodi ¢i sndSeli vejce. Byly to ndlezy
pterosauiich vajec v Ciné a Argenting (Chiappe et al. 2004; Ji et al. 2004; Wang & Zhou
2004). Cinsky ptakojestér (Beipiaopterus) mél koZovitd vejce, bez viditelnych krystalki
uhlic¢itanu vapenatého, podobna vétSin¢ dneSnich modernich Supinatych plazi. Vajec¢na
skotfdpka ptakojestéra z Argentiny rodu Pterodaustro naopak zietelné krystalky uhliCitanu

vapenatého vykazovala (strukturné se nejvice podobala skofdpkdm dnes$nich krokodyla).
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8. Zavér

Zivorodost je reprodukéni strategie majici fadu vyhod i nevyhod. Mezi benefity viviparie
patii napft. pfizniva termoregulace vyvijejicich se embryi a s tim spojend vétsi Zivotaschopnost
mlad’at, nevyhodami zase muze byt zvySend mortalita samice ¢i sniZzend plodnost a s tim
spojend limitace poctu sntiSek. Mezi plazy je Zivorodost povazZovdna za stav odvozeny
(dtlezitymi preadaptacemi vzniku Zivorodosti jsou vnitini oplozeni a sklon k retenci vajec).
Co se tyce vzniku a evoluce Zivorodosti z oviparniho pfedka, jednd se o gradualisticky proces,
pii némz dochazi k postupnému zvysSovani doby déloZni retence vajec, jez potom ve vysledku
vrcholi dplnou nitrodé€loZni inkubaci a tedy Zivorodosti. Pfrechody z oviparie na viviparii se
zdaji byt oproti opacné tranzici snadné a Casté. Prechod z Zivorodosti na vejcorodost je sice
mén¢ pravdépodobny a méné obvykly, ne vSak ireverzibilni, jak se diive ptedpokladalo.

Pro vysvétleni selek¢nich sil zodpovédnych za evoluci Zivorodosti bylo navrZzeno spoustu
hypotéz. Mezi ty nejcitovanéj$i patii “adaptace na chladné podnebi” a hypotéza ,,bezpe¢ného
pristavu®. Ob¢ se shoduji v ndzoru, Ze se Zivorodost vyvinula zejména z teplotnich divodu.
Ta prvni tvrdi, Ze se Zivorodost vyvinula v chladnych podnebich v dasledku vétSiho
reprodukéniho udspéchu samic schopnych délozni retence vajec (a tim pfiznive)si
termoregulace vyvijejicich se embryi), oproti t€m samicim, které jsou nuceny inkubovat sva
vejce v hnizdé. Druhd hypotéza tikd, Ze prodlouZenda délozni retence piimo zvySuje
Zivotaschopnost vylihlych mldd’at, jelikoZ vejce inkubovand teplotou matetského téla davaji
,lepsi“ potomstvo neZ vejce inkubovand za normdlnich hnizdnich teplot. Pfiklanim
se spiSe kdruhé hypotéze, kterd dokdze narozdil od prvni také dobie vysvétlit
evoluci Zivorodosti v tropech.

Ve fylogenezi obratlovct se Zivorodost vyvinula nezavisle na sobé u mnoha neptibuznych
taxoni. Najdeme ji mezi parybami, kostnatymi rybami, obojzivelniky, Supinatymi plazy a
samoziejm¢ savci. U zelv, krokodyll, ptakl a tuatar k jejimu vzniku nedoslo vibec. Idedlni
skupinou pro studium evoluce Zivorodosti jsou Supinati plazi, nebot’ u nich viviparie vznikala
mnohem castéji neZ u jinych vertebratnich skupin (70 % Zivorodych druhti Supinatych plazt
patii bud’ do Celedi Iguanidae a Scincidae nebo do celedi Viperidae). Jelikoz je Zivorodost
rozmisténa ve fylogenetickém stromu amniot velice nerovnomérné, zacali se védci ptat, jaké
selekéni tlaky vedly k tak castému vzniku Zivorodosti u urcitych skupin a naopak jaké
selekéni tlaky, preadaptace a omezeni zabranily vzniku Zivorodosti u skupin jako jsou ptéci
nebo Zelvy. Nejcastéji diskutovanymi omezenimi vzniku Zivorodosti jsou: mira kalcifikace

vajecné skordpky (siln¢ kalcifikované vejce nemize byt evolu¢né eliminovdno z divodu
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zéavislosti na vajecné skotfdpce jako zasobarné vapniku), dostupnost kysliku (hypoxie ma
negativni ic¢inek na embryondlni vyvoj), zptisob uréeni pohlavi (teplotn¢ urcené pohlavi mize
byt sevoluci Zivorodosti neslucitelné), hlidani sniSky (jako alternativni strategie
k Zivorodosti) a letova omezeni vysvétlujici absenci Zivorodosti u ptak.

Na zdklad¢ poznatki shrnutych v této praci miZeme fici, Ze vyzkumu Zivorodosti je
vénovana nemala pozornost. Skutecnost, Ze se Zivorodost jen mezi Supinatymi plazy vyvinula
vice nez 100x, vysvétluje sice zardzejici mnozstvi diverzity, na druhé stran¢ ale zpisobuje
vazné komplikace v pokusech o porozuméni tomuto reprodukénimu fenoménu. Pro¢ bychom
meli ocekdvat, zZe zivorodost vznikla v tak pocetnych a rGznorodych liniich, ve kterych ji
nachazime, prostiednictvim stejnych specializaci? Sance, Ze jeden druh ¢&i klad miZe byt
uzivan jako model pro vSechny dalSi Zivorodé zdstupce, zdd se dosti nepravdépodobnd.
Porozuméni evoluci Zivorodosti bude vyZzadovat hlavné detailni studie pocetnych linii a
statistickd zobecnéni zalozend na kvantitativnich analyzdch kladl, ne druhl. Jako
neobyCejny piiklad evoluéni konvergence predstavuje studium Zivorodosti pro védce
tedy skuteCnou vyzvu. Otdzky ,jak* a ,,pro¢*“ se tento fascinujici reprodukéni vzorec

vyvinul stdle cCekaji na svou odpoved.
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10. PFilohy

Tabulka: Taxonomicka distribuce kalcifikace skoiapek a zivorodosti

0 = Zivorodost (viviparity)

1 = nekalcifikovana skotdpka (soft-shelled/leathery/pliable/parchment-like/flexible)
2 = kalcifikovana skotdpka (hard-shelled/calcerous/rigid)

Druh/taxon (pocet druht)

Stav znaku

Reference

Mammalia

Theria (~ 5400 sp.)

Pough et al. 2001

Prototheria (5)

Pough et al. 2001

Crocodylia (23 sp.)

Zug et al. 2001

Aves (~ 9500 sp.)

NN | = O

Pough et al. 2001

Testudines (~ 313 sp.)

Pleurodira

Chelidae

N

Lamb & Congdon 1985; Packard 1999

Pelomedusidae

—

Podocnemidae

—_
N

Cryptodira

Geoemydidae

Testudinidae

NN

Emydidae

—_
N

Platysternidae

Kinosternidae

Dermatemydidae

Chelydridae

Dermochelyidae

Cheloniidae

Trionychidae

Carettochelyidae

Rhynchocephalia (2 sp.)

= NN |= (== (DN

Deeming & Unwin 2004

Squamata (~ 8200 sp.)

Amphisbaenia

Amphisbaenidae

0,1

Andrade 2006

Trogonophidae

0,1

Bipedidae

Blanidae

Cadeidae

Rhineuridae

— | — ] —

Sauria (Lacertilia)

Lacertidae

0,1

Blackburn 1982

group TEIIOIDEA

Teiidae

Blackburn 1982

Gymnophthalmidae

group ANGUIMORPHA
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Anguidae 0,1 Blackburn 1982
Anniellidae 0 —
Diploglossidae 0,1 —
Helodermatidae 1 —
Xenosauridae 0 —
Lanthanotidae 1 —

Varanidae 1 —
Shinisauridae 0 —

group IGUANIA

Iguanidae 0,1 Blackburn 1982
Chamaeleonidae 0,1 —

Agamidae 0,1 —

Scincidae 0,1 —

group CORDYLOMORPHA

Xantusiidae 0 Blackburn 1982
Gerrhosauridae 1 _

Cordylidae 0,1 —

group GEKKOMORPHA

Sphaerodactylidae 2 Andrews 2004
Gekkonidae 2 Andrews 2004
Phyllodactylidae 2 Andrews 2004
Eublepharidae 1 Andrews 2004

group PYGOPODOMORPHA

Diplodactylidae 0,1 Blackburn 1982
Carphodactylidae 1 Andrews 2004
Pygopodidae 1 Blackburn 1982
Dibamidae 2 Boulenger 1912, podle Bustard 1968
Ophidia (Serpentes)

group AFROPHIDIA

Dipsadidae 1 Zug et al. 2001
Pseudoxenodontidae 1 Zug et al. 2001
Colubridae 0,1 Tinkle & Gibbons 1977; Zug et al. 2001
Natricidae 0,1 Tinkle & Gibbons 1977; Zug et al. 2001
Elapidae 0,1 Blackburn 1985; Zug et al. 2001
Lamprophiidae 0,1 Zug et al. 2001
Homalopsidae 0 Zug et al. 2001
Viperidae 0,1 Tinkle & Gibbons 1977; Zug et al. 2001
Pareatidae 1 Zug et al. 2001
Xenodermatidae 1 Zug et al. 2001
Acrochordidae 0 Blackburn 1985; Zug et al. 2001
Pythonidae 1 Zug et al. 2001

" O rozmnoZovini &eledi Pseudoxenodontidae jsem nenasla téméf Zadné relevantni informace. AZ na zminku v
Zug et al. (2000), kde se piSe (zastupci celedi Pseudoxenodontidae jsou zde jesté fazeni do celedi Colubridae,
podceledi Natricinae), Ze americt{ zastupci podceledi jsou vyhradné viviparni, kdezto zastupci Starého svéta jsou

vybrala oviparii.
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Loxocemidae 1 Zug et al. 2001
Xenopeltidae 1 Zug et al. 2001

Boidae 0,1 Blackburn 1985; Zug et al. 2001
Uropeltidae 0 Zug et al. 2001; Blackburn 1985
Bolyeriidae 1 Zug et al. 2001

group AMEROPHIDIA

Tropidophiidae 0 Blackburn 1985; Zug et al. 2001
Aniliidae 0 Zug et al. 2001

group SCOLECOPHIDIA

Anomalepididae 1 Zug et al. 2001
Typhlopidae 0,1 Tinkle & Gibbons 1977
Leptotyphlopidae 1 Zug et al. 2001

Fosilni skupiny

Dinosauria 2 Seymour 1979
Pterosauria 1,2 Ji et al. 2004; Chiappe et al. 2004
Mosasauroidea 0 Caldwell & Lee 2001
Ichthyosauria 0 Maxwell & Caldwell 2003
Sauropterygia’ 0 Cheng et al. 2004

" O rozmnoZovini této skupiny mofskych plazii se toho vi velice mélo. Podle dvou nalezi gravidnich samic bylo
ale dokdzano, Ze alespon néktefi zastupci této skupiny byli Zivorodi.
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Kladogramy

= vyytvoieny v programu Mesquite
* findln{ dprava kladogramt v grafickém programu CorelDRAW

Kladogram 1 — Testudines
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Kladogram 2 — Sauria a Amphisbaenia

B0 29
= U< Q Q
@ 2=z 09
200 (o}
mgg 0}
8(1)‘2 o)
> 2 (0]
3 = ©
=3 8
e
§ 3
% ®
D

O Amphisbaenidae

0O Trogonophidae

Bipedidae

Blanidoe

Cadeidae

=  Rhineuridae

W O Lacertidae

Teiidae

Gymnophthalmidae

O Anguidae

O Anniellidae

1 O Diploglossidae

®m Helodematidae

O Xenosauridae

Lanthanotidoe

Varanidae

O Shinisauridae

0O SERPENTES

¥ Olguanidae

O Chamaeleonidae

W O Agamidae

I O Scincidoe

O Xantusiidae

Gerrhosauridae

B 0O Cordylidae

Sphaerodactylidae

Gekkonidae

Phyllodactylidae

Eublepharidae

m O Diplodactylidoe

Carphodactylidae

Pygopodidae

Dibamidae



Kladogram 3 — Ophidia
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