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Abstrakt 
 
 Evoluce živorodosti fascinovala biology již dlouhá léta. Tento zajímavý a geograficky 

rozšířený fenomén se objevil ve fylogenezi obratlovců mnohokrát nezávisle na sobě. Největší 

množství nezávislých vzniků živorodosti najdeme mezi šupinatými plazy, kde viviparie 

vznikala s mnohem větší frekvencí než v ostatních vertebrátních skupinách. Pro porozumění 

selekčním tlakům vedoucích k evoluci živorodosti bylo navrženo několik hypotéz, z nichž 

vědci nejvíce podporovanou je "adaptace na chladné podnebí". Podle této hypotézy 

k živorodosti vedla příznivá termoregulace vyvíjejících se embryí v těle matky. Obecně se 

předpokládá, že děložní retence vajec je mezistupněm ve vývoji živorodosti a dispozice 

k zadržování vajec v tělní dutině je jednou z nejdůležitějších preadaptací, které ovlivňují 

evoluci živorodosti u obratlovců. Dalšími limitujícími faktory může být např. typ skořápky, 

způsob určení pohlaví nebo hlídání snůšky jako alternativní rodičovská péče k živorodosti. 

 

Klíčová slova: evoluce, plazi, šupinatí, reprodukce, vaječná skořápka, vejcorodost, živorodost  

 
 

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. 

 

Key words: eggshell, evolution, oviparity, reproduction, reptiles, squamates, viviparity 
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1. Úvod 
 

 Živorodost je výrazný evoluční znak, jež se ve fylogenezi amniotických obratlovců 

vyvinul mnohokrát nezávisle na sobě (Blackburn 1992). Fylogenetické analýzy jasně ukázaly, 

že vznik živorodosti není náhodný. U dvou velice různorodých linií, archosaurů (např. 

krokodýli, ptáci, dinosauři a ptakoještěři) a želv, živorodost nikdy nevznikla. U šupinatých 

plazů vznikla naopak více než 100x (Blackburn 2005a). Jaké výhody a nevýhody s sebou 

živorodost nese? Proč u některých skupin obratlovců živorodost vznikala jak na běžícím pásu, 

zatímco jinde nevznikla vůbec nebo jen velice vzácně? Posloupností jakých evolučních kroků 

se živorodost z vejcorodosti vyvinula a jaký evolučně-ekologický dopad vznik živorodosti 

má? Takovéto a další otázky poutaly vědce celá léta, a i přes intenzivní výzkum je proces 

vzniku a evoluce živorodosti stále zahalen rouškou tajemství. 

Cílem mojí literární rešerše je shrnout základní informace o evoluci živorodosti 

amniotických obratlovců, především podat přehled o hypotézách a omezeních jejího vzniku a 

v neposlední řadě také poskytnout představu o fylogenetické distribuci (ne)živorodosti. 

 

2. Reprodukce a výživa zárodku 
 

Již Aristoteles ve svém díle Historia Animalium charakterizoval živočichy podle dvou 

hlavních reprodukčních vlastností (Blackburn 1992). Prvním parametrem je skutečnost, zda-li 

samice snášejí vejce (vejcorodost = oviparie) či rodí živá mláďata (živorodost = viviparie)*. 

Druhý parametr rozděluje živočichy podle toho, zda je zdrojem živin pro embryonální vývoj 

výhradně žloutek vajíčka (tzv. lecitotrofie) či i jiný alternativní zdroj poskytovaný matkou 

během embryonálního vývoje (tzv. matrotrofie), jako např. placenta (pak hovoříme o 

placentotrofii). Termíny matrotrofie a lecitotrofie použil poprvé John Wourms (1981) ve 

svém review zabývajícím se živorodostí ryb. Následně byly převzaty i pro ostatní obratlovce 

(Blackburn et al. 1985). Díky odlišnému používání běžných termínů jako oviparie, viviparie 

nebo ovoviviparie, bylo často velice těžké určit, co dřívější badatelé měli na mysli. Od 

počátku 80. let 20. století se však terminologie ustálila. Používání těchto termínů má své 

výhody, včetně odstranění nesrozumitelností spojených s archaickým pojmem „ovoviviparie“. 

V herpetologické literatuře tento termín v minulosti popisoval často velice odlišné 

reprodukční vzorce, jako např. lecitotrofní viviparii, retenci vajec či pseudoviviparii, což je 

zvláštní forma oviparie, při které dochází k vnějšímu oplození vajíček a k jejich následné 

                                                 
* termíny živorodost/viviparie a vejcorodost/oviparie budu v textu používat jako synonyma 
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inkubaci v některé z rodičovských struktur jako je žaludek, záhyby kůže či žaberní komory 

(Blackburn 1994a). Navržena byla také jasná kritéria pro rozpoznávání reprodukčních vzorců 

(což nám nyní dovoluje jejich porovnávání mezi plazy, savci, obojživelníky a rybami), která 

jsou pro kvantitativní evoluční analýzy zcela zásadní (Blackburn 1993b; Blackburn 1994b).  
 

2.1. Lecitotrofie, matrotrofie a placentotrofie 

 

 Vyjma savců je většina živorodých obratlovců lecitotrofních (i přesto, že je vejce 

zadržováno v reprodukčním traktu, jsou živiny stále dodávány prostřednictvím žloutku). K 

živočichům s matrotrofní viviparií patří, kromě placentálů a vačnatců, i červoři, některé 

kostnaté ryby, paryby a pár zástupců šupinatých plazů (zejména z čeledi Scincidae). 

Matrotrofní oviparie (spočívá v tom, že vejce před ovipozicí absorbuje velká množství sekretů 

z vejcovodů) je vzácná a najdeme ji dnes pouze u ptakořitných. Lecitotrofní oviparie je 

naopak zcela běžným jevem u ptáků, krokodýlů, želv, hatérií a u většiny šupinatých plazů a 

anamniot (Blackburn 1992; Stewart 1992). Viviparní linie daly vzniknout matrotrofii 

přinejmenším 24x, přičemž pouze 4x v rámci amniot (1x u savců, 3x u plazů). Tradiční scénář 

předpokládá gradualistickou evoluci z oviparie na lecitotrofní viviparii, konče viviparií 

matrotrofní. Příklady ptakořitných nicméně ukazují, že matrotrofie může evoluci živorodosti 

předcházet. Šupinatí plazi zase ukazují, že se počínající matrotrofie zřejmě vyvinula zároveň 

s živorodostí (Blackburn 1995; Blackburn 2000). 

Paralelní evoluce mezi anamnioty vytvořila několik typů matrotrofie, jako je např. 

oofagie (embrya jsou živena neoplodněnými vajíčky produkovanými matkou) nebo 

nitroděložní kanibalismus (Blackburn et al. 1985). U amniot však vznikla pouze jediná forma 

a to tzv. placentotrofie (příjem živin je zprostředkován přes chorioallantoickou nebo 

žloutkovou placentu), zřejmě v důsledku omezení souvisejících se strukturou reprodukčního 

traktu a způsobem embryonálního vývoje (Blackburn et al. 1985). Placentotrofii najdeme u 

některých šupinatých, kde zejména jihoamerický scink rodu Mabuya (Blackburn et al. 1984) 

dosáhl, s ohledem na morfologii chorioallantoické placenty, téměř dokonalé konvergence 

s placentálními savci (Blackburn 1992). Detailní informace o evoluci placentace šupinatých 

plazů lze najít např. v Blackburn (1992, 1993a), Stewart & Thompson (2000), Thompson & 

Speake (2006) a Blackburn & Flemming (2009). 
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3. Evoluční hypotézy vzniku živorodosti 
 

Často bývá živorodost považována za dokonalejší a evolučně pokročilejší způsob 

rozmnožování. Měli bychom však vzít v potaz, že živorodost je pouze jednou, a ne jedinou, 

cestou, jak chránit vyvíjející se embrya, a že za všech okolností nemusí být tou cestou 

nejlepší. Smysluplnější je podívat se na ni jako na reprodukční strategii, která má své výhody 

i nevýhody (Tinkle & Gibbons 1977; Shine & Bull 1979; Guillette et al. 1980). 

Mezi výhody živorodosti patří např.: a) příznivá termoregulace vyvíjejících se embryí 

(Fitch 1970, podle Guillette et al. 1980; Packard et al. 1977; Sergeev 1940, podle Tinkle & 

Gibbons 1977; Shine & Bull 1979); b) ochrana vajec proti půdní vlhkosti a bakteriím (Fitch 

1970; podle Guillette et al. 1980); c) úspora energie nutné pro stavbu hnízda (Fitch 1970; 

podle Guillette et al. 1980); d) snadnější dostupnost vody pro vyvíjející se embrya (Goin & 

Goin 1971, podle Guillette et al. 1980) či f) schopnost samice svá embrya lépe bránit proti 

predaci (díky defenzivnímu či únikovému chování) (Fitch 1970, podle Guillette et al. 1980; 

Packard et al. 1977; Shine & Bull 1979).  

Nevýhodou živorodosti může být: a) snížená plodnost a s tím spojená limitace počtu 

mláďat ve snůšce (Fitch 1970, podle Guillette et al. 1980); b) zranitelnost a omezená 

pohyblivost gravidní samice (Tinkle & Gibbons 1977); c) ztráta potomstva následkem smrti 

samice během gestace (Fitch 1970, podle Guillette et al. 1980) nebo d) nižší pravděpodobnost 

genetické diverzity mezi potomky následkem nedostatku vícenásobných páření a snůšek 

(Tinkle & Gibbons 1977). 

Mezi plazy je vejcorodost obecně považována za ancestrální způsob rozmnožování a 

živorodost za stav odvozený (Neil 1964). O vzniku a evoluci živorodosti z oviparního předka 

můžeme téměř s jistotou říci, že se jedná o proces pozvolný, při němž dochází k postupnému 

zvyšování doby děložní retence vajec, která ve výsledku vrcholí úplnou nitoděložní inkubací, 

tedy živorodostí (Packard et al. 1977; Shine & Bull 1979; Guillette 1993). Jaké selekční síly 

jsou však za její evoluci zodpovědné, stále není úplně jasné. Bylo proto navrženo mnoho 

hypotéz, které se na tuto otázku snaží odpovědět (Sergeev 1940, podle Tinkle & Gibbons 

1977; Neill 1964; Packard et al. 1977; Tinkle & Gibbons 1977; Shine & Berry 1978; Shine & 

Bull 1979; Shine 1995). Těmi nejčastěji citovanými jsou: 1) adaptace na chladné podnebí 

(Tinkle & Gibbons 1977; Qualls 1997; Qualls & Shine 1998; Andrews 2000; Hodges 2004); 

2) proměnlivost prostředí (Tinkle & Gibbons 1977; Shine 2002) a 3) „bezpečný přístav“ 

(Shine 1995, 2004; Webb et al. 2006; Ji et al. 2007; Hong Li et al. 2008).  
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Všechny tři hypotézy se shodují v názoru, že se živorodost vyvinula hlavně 

z teplotních důvodů, a že teplotní rozdíly mezi dělohou a hnízdem vyplývající z mateřské 

termoregulace jsou klíčem k evoluci živorodosti (Weekes 1935, Sergeev 1940, podle Tinkle 

& Gibbons 1977; Shine 1995, 2004, 2005; Blackburn 2000). První z nich, adaptace na 

chladné podnebí, je nejtradičnější a vědeckou veřejností nejpřijímanější hypotézou. Ta říká, 

že živorodost se v chladných prostředích vyvinula v důsledku většího reprodukčního úspěchu 

samic schopných děložní retence vajec (a tím příznivější termoregulace vyvíjejících se 

embryí), oproti těm samicím, které jsou nuceny inkubovat svá vejce v hnízdě (Sergeev 1940, 

podle Tinkle & Gibbons 1977). Alternativním vysvětlením evoluce živorodosti je druhá 

hypotéza, která však nemá mezi vědci moc velkou podporu. Tento model navrhuje, že 

proměnlivost okolního prostředí chladných nebo temperátních oblastí poskytuje selekční tlaky 

zodpovědné za děložní retenci vajec a tím za evoluci živorodosti, a že se tedy živorodost 

vyvinula jako odpověď na nepředvídatelnost okolního prostředí (Tinkle & Gibbons 1977). 

Třetí hypotéza získává v posledních pár letech stále větší vědeckou pozornost. Navrhuje, že 

prodloužená děložní retence přímo zvyšuje životaschopnost vylíhlých mláďat, jelikož vejce 

inkubovaná teplotou mateřského těla dávají „lepší“ potomstvo než vejce inkubovaná za 

normálních hnízdních teplot (Shine 1995). Těmto třem, ve vědeckých kruzích 

nejdiskutovanějším, hypotézám se budu podrobněji věnovat v samostatných podkapitolách. 

Pro vysvětlení evoluce živorodosti byly navrženy i jiné hypotézy, které sice dokázaly 

vysvětlit vznik (či nevznik) viviparie u určitých taxonů, postrádaly však obecnou platnost. 

Mezi tyto selekčí faktory patří např.: a) vysoká predace hnízd; b) vodní, stromový či 

podzemní způsob života; c) aridní prostředí; d) krátká vegetační období či e) jedovatost (Neil 

1964; Tinkle & Gibbons 1977). V poslední řadě bych ještě ráda zmínila alternativní 

vysvětlení pro obecně rozšířený výskyt živorodosti plazů v tropech. Je jím exaptace, 

zjednodušeně řečeno druhotné přizpůsobení vzniklé modifikací nějaké již existující adaptace 

(nejznámějším příkladem je peří ptáků). Tato hypotéza nám říká, že živorodost, jež vznikla 

původně z teplotních důvodů (a podle všeho v chladných oblastech), vykazuje i další výhody, 

jako například eliminaci potřeby hnízda či produkce vaječné skořápky. Tento způsob 

reprodukce mohl poté preadapatovat živorodé druhy k využívání takových habitatů, kde by 

ovipozice (kvůli vzácnosti hnízdních míst) nebo utváření vaječné skořápky (v důsledku 

nedostatečného množství vápníku) bylo těžké či úplně nemožné (Neill 1964; Tinkle & 

Gibbons 1977; Packard et al. 1977). Živorodost by mohla být výhodná například pro 

živočichy vysoce přizpůsobené vodnímu způsobu života (jako jsou mořští hadi), jelikož by 
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tím odpadla potřeba vracet se na souš a hledat vhodné hnízdní stanoviště (Neill 1964). Z 

těchto důvodů mohou vysoké počty živorodých druhů v tropech pouze odrážet selekční 

výhody lišící se od teplotních faktorů, které řídily počáteční evoluci živorodosti. Tuto 

zajímavou hypotézu je bohužel těžké experimentálně testovat (lze ji testovat alespoň 

teoreticky a to na základě fylogenetických srovnávacích studií) a to kvůli obrovské 

rozmanitosti selekčních sil, jež byly navrženy jako potenciální důvody úspěchu plazí 

živorodosti v tropech (Neill 1964).  

Nesmíme ale zapomenout, že za evoluční kroky, jež vedou k živorodosti, nezodpovídá 

pouze jedna selekční síla či jedno konkrétní prostředí, ale že působících faktorů je více a celý 

proces vzniku je mnohem složitější, než některé hypotézy (především ty, které se zabývají 

ekologickými koreláty vzniku živorodosti) předpokládaly (Neill 1964; Packard et al. 1977; 

Tinkle & Gibbons 1977; Shine & Bull 1979; Guillette et al. 1980; Blackburn 1982; Shine 

1987; Guillette 1993). Testování těchto hypotéz je problematické hned z několika důvodů. Za 

prvé, nemůžeme studovat dost dobře současný přechod z oviparie na viviparii kvůli dlouhé 

časové (vývojové) škále a musíme se proto spoléhat pouze na fakta vzešlá ze srovnávacích 

analýz. Za druhé, organismy lišící se ve způsobu rozmnožování se obvykle také liší v mnoha 

dalších znacích, které potom mohou velkou měrou ovlivnit objektivní porovnání oviparních a 

viviparních taxonů. Za třetí, prostředí obývané v současnosti žijícími viviparními druhy, 

nemusí zákonitě odrážet prostředí, ve kterém tento znak vznikl. Z těchto důvodů by se práce 

věnující se evoluci živorodosti měly zaměřit na takové linie, ve kterých se živorodost 

vyvinula teprve nedávno (linie s vnitrorodovou či vnitrodruhovou reprodukční bimodalitou) a 

je tedy spojena s minimální divergencí v dalších znacích (Tinkle & Gibbons 1977; Shine & 

Bull 1979; Guillette et al. 1980; Blackburn 1995; Qualls et al. 1997; Qualls & Shine 1998). 

V takových případech je totiž větší pravděpodobnost, že pozorované rozdíly mezi viviparními 

a oviparními taxony souvisí s jejich reprodukční strategií a ne s jiným znaky. 

 

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

Sergeev (1940) jako první vyslovil hypotézu, že se živorodost vyvinula jako adaptace 

na chladné podnebí korelující s nadmořskou výškou a zeměpisnou šířkou (podle Tinkle & 

Gibbons 1977). Zdůraznil zejména možnost teplotní regulace embryonálního vývoje, díky 

které by se mohly viviparní druhy v chladných prostředích vyvarovat zvýšené mortality vajec, 

která kvůli delším vývojovým periodám často oviparní druhy provází. Jelikož je rychlost 

vývoje silně ovlivněná teplotou (Andrews 2004), embryonální vývoj vajec snášených do 
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studeného hnízda může být oproti vývoji za mateřských teplot příliš pomalý a mládě se potom 

např. „nestačí“ před začátkem zimy vylíhnout nebo může nízkým teplotám rovnou 

podlehnout. Naproti tomu pak živorodí plazi působí jako jakési pohyblivé inkubátory 

regulující optimální teploty pro vývoj svých vajec (Tinkle & Gibbons 1977; Packard et al. 

1977; Shine & Bull 1979). Obecně tedy tento model předpokládá, že evoluce viviparie souvisí 

s teplotní biologií embryí, a že by děložní retence a živorodost mohla vyrovnat účinky 

klesající okolní teploty na rychlost embryonálního vývoje. Takováto kompenzace by zajistila 

úspěšný embryonální vývoj a líhnutí vajec ve vhodnou roční dobu (Shine & Bull 1979). Proč 

je ale živorodost tak úspěšnou strategií mezi plazy v  tropických oblastech už tato hypotéza 

tak dobře vysvětlit nedokáže (a určitě to nebude kvůli nedostatku hnízdních míst s dostatečně 

vysokou teplotou pro vývoj potomků).  

Je poměrně dobrá evidence, že se živorodost u plazů vyvinula z vejcorodosti 

mnohokrát, a že tato tranzice téměř vždy proběhla v chladných oblastech (Shine & Bull 

1979). Práce Shina & Berryho (1978) se snažila poskytnout kvantitativní informace o 

klimatických korelátech živorodých druhů plazů Austrálie a Severní Ameriky. Jejich analýza 

však nepodpořila hypotézu, že živorodost vznikla v první řadě jako evoluční adaptace na 

chladné prostředí. Konstatují, že teploty okolního prostředí (s výjimkou velice chladných 

oblastí  Severní Ameriky) se zdají hrát jen malou roli v relativním úspěchu viviparních druhů 

oproti vejcorodým. Výsledky jejich práce totiž ukázaly, že teplota okolního prostředí a 

intenzita záření nekorelují o nic více s procentem viviparních druhů než míra srážek, 

vypařování a vlhkosti. Živorodost by podle nich měla být viděna spíše jako strategie vysoké 

rodičovské investice dovolující osídlení široké palety typů habitatu. Úspěch viviparních druhů 

totiž pravděpodobně závisí na řadě faktorů (Shine & Bull 1979) a tudíž nemůže být 

geografická distribuce živorodosti u plazů odhadována na základě pouze jednoho z nich – 

tedy chladného klimatu. Shine & Berry v závěru své práce tvrdí, že následující adaptivní 

radiace živorodých druhů měla jen málo co dělat s chladem. To poskytuje zajímavý příklad, 

ve kterém se počáteční selekční tlaky vedoucí k  živorodosti možná docela lišily od těch, jež 

podpořily její následnou radiaci (Shine & Berry 1978). 

 V rámci hypotézy byly stanoveny tři hlavní předpoklady: 1) tělesné teploty gravidních 

samic jsou vyšší než půdní teploty hnízda; 2) embryonální vývoj je díky rozdílné teplotě 

„matka – hnízdo“ urychlený; 3) životaschopnost potomků je vyšší, jestliže jsou vejce 

zadržena v těle samice, jelikož dochází k dřívějšímu líhnutí a tedy i možnému se vyhnutí 

studenému (pod)zimnímu počasí (Tinkle & Gibbons 1977; Shine 1983b). Shine (1983b) 



 11 

k jejich testování využil osm druhů oviparních i viviparních druhů scinků z vysoko 

položených oblastí jihovýchodní Austrálie. Všechny čtyři oviparní druhy zadržovaly svá vejce 

v těle přinejmenším měsíc před ovipozicí a jeden oviparní a tři viviparní druhy patřily do 

stejného rodu Leiolopisma naznačující relativně nedávnou evoluci živorodosti uvnitř této 

skupiny. Výsledky jeho práce všechny tři předpoklady podpořily, ale bylo zdůrazněno, že ani 

jeden z nich není přímým empirickým důkazem této hypotézy.  

Qualls (1997) netestoval předpoklady tohoto modelu, ale dvě předpovědi: 1) viviparní 

druhy budou mít větší reprodukční úspěch v chladných podnebích než oviparní druhy a 2) 

oviparní druhy budou mít menší reprodukční úspěch v chladných podnebích než by měly 

v těch teplejších. K jejich testování použil reprodukčně bimodální druh australského scinka 

Lerista bougainvillii. Gravidní oviparní i viviparní samice přenesl do prostoru rozděleného na 

místa s horkým a naopak chladným klimatem a monitoroval účinky klimatu na jejich 

reprodukční úspěch. Výsledky však předpovědi nepodpořily. Živorodí jedinci byli úspěšnější 

v produkci potomstva bez ohledu na klimatické podmínky a oviparní jedinci měli nižší 

reprodukční úspěch v obou prostředích. Tudíž živorodost sice poskytla reprodukční výhodu, 

tato výhoda však nebyla omezená jen na chladné klima. Je-li tomu tak, proč potom tento znak 

tak silně koreluje s chladným podnebím? Qualls soudí, že to bude spíše nevýhodami než 

výhodami živorodosti, jež se v chladném a horkém podnebí liší. Předpokládá se, že náklady 

na rozmnožování (např. zvýšená predace následkem častého slunění gravidních samic či 

snížená budoucí plodnost) budou vyšší u viviparních druhů, jelikož jsou zatíženy svými 

potomky déle než druhy oviparní (Shine 1980). Nicméně, výdaje spojené s živorodostí mohou 

v tropech nad výhodami převážit, zatímco v chladných oblastech tomu bude naopak (např. 

predátoři mohou být méně početní, čímž se sníží riziko predace; Qualls 1997). Další práce na 

reprodukčně bimodálním scinkovi Lerista bougainvillii (Qualls & Shine 1998) se zaměřila na 

dva odlišné typy selekčních činitelů hrajících roli v evoluci živorodosti plazů. Jeden z nich je 

spojen s druhovými charakteristikami jako jsou výhody a náklady spojené s živorodostí 

(Tinkle & Gibbons 1977; Shine & Bull 1979), druhý s environmentálními faktory, jako že 

prodloužená retence vajec může být podporována v chladných, nepředvídatelných nebo 

extrémních prostředích (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). Důkaz vyplývající z práce Quallse & Shina (1998) je v souladu s hypotézou, že 

živorodost se vyvíjí v chladných podnebích, ale neposkytuje žádnou podporu pro hypotézy 

zahrnující extrémní či nepředvídatelné prostředí. Jejich výsledky podpořily také myšlenku 
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vzniku živorodosti postupným zvyšováním doby děložní retence vajec, a to na základě 

přítomnosti populací s tzv. přechodnými reprodukčními stavy. 

Andrews přišla v roce 2000 s variantou modelu ´adaptace na chladné podnebí´. 

Předpokládala, že zvýšená mortalita vajec v hnízdě může být nejpřímějším selekčním 

činitelem v otázce prodloužené děložní retence, a že hybnou silou pro prvotní přeměnu 

z oviparie na viviparii není zvýšení délky retence vajec, ale posun v umístění hnízd z hlubších 

lokalit v půdním profilu do povrchovějších a tudíž teplejších míst (v souvislosti s poklesy 

teplot v rámci výškového gradientu). Mělčí umístění hnízda by ale nakonec vedlo ke zvýšené 

mortalitě vajec (jako výsledek fyziologického stresu nebo predace) a ta by tak mohla 

poskytnout počáteční krok k prodloužené retenci vajec. Výsledky její práce výše zmíněné 

předpoklady potvrdily. Představila také mechanismus prostřednictvím něhož by mohla 

zvýšená mortalita vajec vést k evoluci živorodosti. Skládá se ze tří kroků: 1. změna v umístění 

hnízda, 2. zvýšené riziko úmrtnosti vajec, 3. selekce pro prodlouženou retenci vajec a 

následný vznik živorodosti. Tuto hypotézu testovala tak, že zkoumala teplotní biologii tří 

druhů ještěrů rodu Sceloporus žijících ve vysokých nadmořských výškách. Její data 

nepodpořila tradiční scénář, který tvrdí, že živorodost poskytuje vyvíjejícím se embryům 

značně teplejší průměrné teploty než by zakoušela v podmínkách hnízda (např. Shine 1983b). 

Závěrem proto Andrews tvrdí, že hlavním selekčním tlakem, jež vede k evoluci živorodosti, 

není přímý vzrůst v délce retence vajec, ale behaviorální posun gravidních samic ke stále 

povrchovějším hnízdům chladných oblastí. 

Mnoho prací navrhlo, že je vyšší procento živorodých druhů v chladnějších oblastech 

vysokých nadmořských výšek a zeměpisných šířek (např. Guillette et al. 1980; Neill 1964; 

Packard 1966; Tinkle & Gibbons 1977; Shine & Berry 1978; Shine & Bull 1979). Výsledky 

některých studií potvrdily korelaci mezi živorodostí a vyšší nadmořskou výškou, ne však 

zeměpisnou šířkou (Shine & Berry 1978; Shine & Bull 1979; Andrews 2000; Hodges 2004). 

Práce Tinkleho & Gibbonse (1977) souhlasí s tím, že ve vysokých zeměpisných šířkách je 

větší podíl živorodých druhů šupinatých plazů, ale na druhou stranu upozornili na fakt, že 

skutečný počet živorodých druhů je největší ne ve vysokých, ale ve středních zeměpisných 

šířkách a nízký v tropech. Z toho usoudili, že živorodost nevznikla jako primární adaptace na 

nízké teploty vysokých zeměpisných šířek, ale že je preadaptací pro život v nich. Analýza 

Shina & Berryho (1978) zase ukázala, že zeměpisná šířka je dobrým korelátem procenta 

živorodých druhů, a že také výrazně koreluje s teplotou, ale že to v důsledku neznamená 

korelaci mezi živorodostí a teplotou. Se zeměpisnou šířkou se totiž mění mnoho klimatických 
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faktorů a teplota je pouze jedním z nich. Byla také zdůrazněna možnost korelace chladného 

klimatu i s docela jiným faktorem než je teplota, který by byl přímější příčinou vzniku 

živorodosti (Shine & Bull 1979). Vzájemnému vztahu mezi živorodostí a zeměpisnou šířkou 

se věnují i recentnější práce (Andrews 2000; Hodges 2004). Andrews se například snažila 

závěr své práce (předešlý odstavec) rozšířit i na šířkový gradient. Bylo tu však jedno úskalí. 

Teplotní režimy se totiž v gradientech zeměpisné šířky v několika směrech liší. V tropických 

zeměpisných šířkách bývá sezónní střídání teplot nepatrné a plazi jsou tu aktivní po celý rok, 

zatímco v temperátních oblastech jsou teplotní změny (díky střídání ročních období) naopak 

markantní a plazi jsou aktivní pouze v průběhu nejteplejší části roku. Kromě toho, zatímco 

denní maximální teploty jsou během léta v mírném podnebí podobné těm v tropických 

oblastech, denní minima jsou mnohem nižší. Hodges se také snažil vysvětlit korelaci mezi 

způsobem rozmnožování, nadmořskou výškou a zeměpisnou šířkou. Tuto předpověd testoval 

ve fylogenetickém kontextu na ropušnících (rod Phrynosoma). Jeho práce ukázala významnou 

korelaci mezi živorodostí a nadmořskou výškou, zatímco zeměpisná šířka se způsobem 

reprodukce nekorelovala. Podobný výsledek byl nalezen pro živorodé zástupce rodu 

Sceloporus, kde živorodost byla spojena s vysokou nadmořskou výškou, ne ale zeměpisnou 

šířkou (Mendez de la Cruz et al. 1998). 

Skutečnost, že se živorodost často vyvíjí v chladných podnebích poskytuje přijatelné 

vysvětlení pro velký počet vzniků u prostorově rozšířených skupin jako jsou např. Iguanidae 

nebo Scincidae a absence živorodosti u čeledí, které nejsou tak dobře reprezentovány 

v chladných prostředích, např. Varanidae. Nicméně takovéto vysvětlení je nedostačující 

s ohledem na tak malý počet (či absenci) živorodých zástupců v tak ekologicky 

diverzifikovaných čeledích jako jsou Agamidae, Gekkonidae či Teiidae. Taxonomická 

distribuce živorodosti ukazuje, že evoluční preadaptace a omezení můžou hrát v evoluci 

viviparie přinejmenším stejně důležitou roli jako environmentální faktory (Blackburn 1982). 

Problematice preadaptací a evolučních omezení se budu věnovat v šesté kapitole. 

 
3.2. Proměnlivost prostředí (the predictability hypothesis) 
 

 Tinkle & Gibbons roku 1977 navrhli alternativní hypotézu, která tvrdí, že prodloužená 

děložní retence vajec (vedoucí nakonec k živorodosti) umožňuje rozmnožujícím se samicím 

lépe předpovídat inkubační podmínky a to tak, že se budou vyskytovat na potenciálních 

hnízdních stanovištích do doby, než okolní podněty ukáží příznivější podmínky pro ovipozici. 

Proměnlivost a nepředvídatelnost prostředí zejména temperátních oblastí (z hlediska klimatu, 
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predace či dostupnosti zdrojů) by mohla takto silné selekční tlaky vedoucí k vzniku 

živorodosti poskytnout. Častý výskyt viviparie v tropech však tato hypotéza také moc                    

dobře vysvětlit nedokáže. 

 V rámci hypotézy byly stanoveny dva hlavní předpoklady: 1) prediktabilita teplotních 

režimů uvnitř hnízda je vyšší při pozdější ovipozici než při časném snesení vajec;                   

2) míra prediktability je menší pro hnízda z vyšších nadmořských výšek než pro ty z nižších 

(Tinkle & Gibbons 1977). Tato důmyslná hypotéza byla empiricky testována až roku 2002 

Shinem. Ten přes sedm let monitoroval teploty uvnitř 124 přírodních hnízd čtyř horských, 

oviparních druhů scinků (Bassiana duperreyi, Lampropholis delicata, L. guichenoti a 

Nannoscincus maccoyi) a to ve třech různých nadmořských výškách horského pásma 

Brindabella v jihovýchodní Austrálii. Jeho analýzy falzifikovaly oba dva hlavní předpoklady: 

1) pozdější ovipozice snížila, spíše než zvýšila, předvídatelnost teplotních poměrů hnízda 

během následující inkubace; 2) teploty hnízd ve vyšších polohách nebyly o nic méně 

předvídatelné než ty v polohách nižších. Překvapujícím výsledkem jeho analýzy bylo zjištění, 

že prediktabilita byla obecně vysoká ve všech situacích (Shine 2002). 

 Přestože nebyl Shinovými výsledky podpořen ani jeden zásadní předpoklad této 

hypotézy, nemůžeme na základě jedné studie tuto teorii zamítnout. Už z důvodu toho, že se 

selekční síly mění napříč různými habitaty a samozřejmě i fylogenetickými liniemi plazů 

(Andrews 2000). Nicméně v této práci se zdá toto vysvětlení vysoce nepravděpodobné. 

 
3.3. „Bezpečný přístav“ (the maternal manipulation hypothesis) 

 

 Tato v poslední době stále častěji diskutovaná hypotéza tvrdí, že prodloužená děložní 

retence může zvyšovat zdatnost potomků (díky manipulaci s teplotními podmínkami během 

embryogeneze), a to v jakémkoli prostředí a za jakékoli situace, která dovoluje živorodým 

samicím udržovat stabilnější tělesnou teplotu odlišnou od té, která je v hnízdě (Shine 1995; 

2004). Mohla by tedy velice dobře vysvětlit selekční výhodu živorodosti jak v tropech, tak 

v chladném podnebí (Shine 1995; Webb et al. 2006; ale Ji et al. 2007 a Hong Li et al. 2008).  

Hypotéza „bezpečného přístavu“ vytváří dvě hlavní predikce: 1) pokud je samice 

gravidní, měla by být schopná „nastavit“ svou termoregulaci tak, aby poskytovala optimální 

teplotní podmínky pro vyvíjející se embrya; 2) fenotypové znaky určené mateřskou 

termoregulací by měly zvyšovat zdatnost potomků (Shine 1995). Obě předpovědi byly 

podpořeny empirickými daty v několika pracech (Shine 1995; Webb et al. 2006; Ji et al. 

2007; Hong Li et al. 2008). Shine (1995) testoval tuto hypotézu tak, že inkuboval vejce dvou 
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druhů horských scinků z jihovýchodní Austrálie (Bassiana duperreyi a Nannoscincus  

maccoyi) a to pod teplotními režimy simulujícími teploty v hnízdech a samičích vejcovodech. 

Jeho výsledky prokázaly, že teplotní režim, pod nímž se embryo vyvíjí, opravdu silně 

ovlivňuje fenotyp výsledných potomků. Ukázalo se také, že fenotyp potomků je ovlivněn 

stejně tak maternální termoregulací před ovipozicí jako teplotními režimy v hnízdě, a že 

dokonce i krátká retence vajec za samičích teplot byla dostačující pro ovlivnění velikosti, 

chování či jiných schopností spojených s výkonností, jako například útěkovou rychlostí či 

mírou aktivity potomků (Shine 1995). To by mohlo objasnit otázku, proč je prodloužená 

retence vyvíjejících se embryí tak široce rozšířená u oviparních plazů (Shine 1983b). 

Recentní práce dvou tropických druhů živorodých plazů, korálovcovitého hada 

Acanthophis praelongus (Webb et al. 2006) a scinka Mabuya multifasciata (Ji et al. 2007) a 

jednoho horského druhu paještěrky Eremias przewalskii (Hong Li et al. 2008) také obě 

předpovědi podpořily. Webb et al. (2006) ukázali, že gravidní samice hada udržovaly méně 

proměnlivou tělesnou teplotu a produkovaly větší potomstvo (větší tělesná délka a velikost 

hlavy), což korelovalo s vyšší mírou přežití. Tato studie podpořila myšlenku jedné primární 

výhody plynoucí z živorodosti, a to že schopnost retence vajec dává samicím možnost 

manipulace s teplotním režimem, pod kterým se jejich potomstvo vyvíjí. Většina předchozích 

diskuzí na toto téma zaměřovala svou pozornost především na druhy z chladných oblastí, kde 

může mít mateřská termoregulace potenciálně dramatické účinky na průběh inkubace 

(Andrews 2000, Shine 2004). Nicméně tato práce ukázala, že stejný fenomén se může 

vyskytovat i u zcela tropických druhů a bylo navrženo, že hypotéza vysvětlující evoluci 

živorodosti jako adaptaci na chladné podnebí by měla být viděna jen jako zvláštní případ 

hypotézy „bezpečného přístavu“ (Shine 1995). Závěrem Webb et al. (2006) tvrdí, že stabilní 

teplota mateřského těla by měla usnadňovat evoluci živorodosti. S tímto předpokladem však 

nesouhlasí práce Ji et al. (2007) a Hong Li et al. (2008), jejichž výsledky ukázaly, že gravidní 

samice nebyly schopné si udržet stabilnější teplotu svého těla lépe než samice po porodu či 

dospělí samci, a že tedy stabilní teplota těla samice k evoluci živorodosti nejspíš nevede.

 Časem se ale začali vědci ptát, zda živorodost zvyšuje zdatnost potomků v chladných 

oblastech stejnou cestou jako v tropech a zda by prostřednictvím hypotézy „bezpečného 

přístavu“ bylo možno vysvětlit selekční výhody živorodosti u druhů jak z chladných, tak 

tropických oblastí. Aby bylo možné na tyto otázky odpovědět, jsou nutně potřeba data o 

živorodých druzích vyskytujících se v chladných (či nepředvídatelných) oblastech. Práce 

Hong Li et al. (2008) je úplně první studií přednášející možnost aplikace této hypotézy na 
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druhy z chladných prostředí a první prací demonstrující hypotézu jako možné vysvětlení 

selekční výhody živorodosti jak u tropických druhů plazů, tak i u plazů z chladných oblastí.  

 

4. Přechody mezi živorodostí a vejcorodostí 
 

V předešlé kapitole jsem se již zmínila o tom, že vejcorodost představuje v rámci 

rozmnožování primitivní stav (Neill 1964). U plazů je obvykle předpokládán snadný přechod 

z oviparie na viviparii, avšak opačná evoluční tranzice je považována za nezvratnou (Neill 

1964; Guillette et al. 1980; Blackburn 1982, 1992). Nicméně, argumenty týkající se tohoto 

předpokladu byly zřídkakdy rozsáhleji diskutovány (stručná zmínka v Neill 1964; Packard et 

al. 1977; Tinkle & Gibbons 1977 a Guillette et al. 1980). Např. Guillette et al. (1980, str. 207) 

uvedl, že „jakmile se jednou živorodost vyvine, je evolučně nezvratitelná“. Na druhé straně, 

Tinkle & Gibbons (1977, str. 37) nebyli ve svém tvrzení tak radikální a napsali, že „přechod 

z viviparie na oviparii je méně pravděpodobný, ne však nemožný“. Dále konstatovali, že 

evoluce živorodosti z vejcorodého předka má za následek především ztrátu orgánů a enzymů 

spojených s produkcí vaječné skořápky a je tudíž „snadná“, kdežto opačná tranzice by 

vyžadovala znovuvytvoření* těchto komplexních struktur a je proto považována za „obtížnou“ 

(Tinkle & Gibbons 1977). S tímto návrhem souhlasí například i práce Shina & Bulla (1979). 

S problematikou jednotlivých přechodů mezi reprodukčními módy je spojován Dollův zákon 

(Dollo 1893, podle Lee & Shine 1998). Ten ve stručném znění říká, že komplexní orgán, 

jednou v evoluci ztracený, už nemůže být znovu získán v té samé formě. Díky pár pracím 

můžeme dnes již s jistotou říci, že ireverzibilita není úplná, a že byla podpořena mírná verze 

Dollova zákona (Lee & Shine 1998; Lynch & Wagner 2009).  

Musíme si však uvědomit, že přechod k živorodosti vyžaduje nejen ztrátu složitých 

struktur spojených s produkcí vajec, ale také evoluci komplexních strukturních a 

fyziologických adaptací souvisejících s dýcháním plodu a v některých případech i s jeho 

výživou (Packard et al. 1977; Blackburn 1992). Není tedy tak zřejmé, že evoluce živorodosti 

vyžaduje především ztráty komplexních struktur, zatímco opětovná evoluce oviparie 

z viviparie většinou získání podobných struktur. Kromě toho si s sebou oba způsoby 

reprodukce nesou četné ekologické výhody a nevýhody (Packard et al. 1977; Tinkle & 

Gibbons 1977; Shine & Bull 1979; Guillette et al. 1980), díky čemuž je zřejmé, že ani jedna 

strategie není všeobecně „nadřazená“, a proto neexistuje žádný přesvědčivý důkaz, který by 

                                                 
* reevoluci (z angl. reevolution) 
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předpokládal, že selekce půjde pouze jedním směrem (z oviparie na viviparii). Pro obecně 

rozšířený předpoklad, že živorodí plazi nemohou dát vzniknout oviparním formám, máme 

tedy pouze slabou teoretickou podporu.  

Použitím dostupných údajů o způsobech rozmnožování a fylogenetických vztazích 

uvnitř plazů se Lee & Shine (1998) ve své fylogenetické analýze pokusili kvantifikovat počty 

a směry evolučních přechodů mezi vejcorodostí a živorodostí. Do jejich studie nebyly 

zahrnuty tři velice diverzifikované skupiny šupinatých plazů (Scincidae, Colubridae a 

Elapidae) a to kvůli tehdy nedostatečné známosti fylogenetických vztahů uvnitř těchto skupin. 

Identifikovali pět možných zvratů v reprodukčním módu (z viviparie na oviparii), všechny 

však měly slabou empirickou podporu. Tato analýza jasně demonstruje, že tranzice z oviparie 

na viviparii jsou mnohem častější a obecně mnohem silněji podporované než je tomu naopak. 

To je ve všeobecné shodě s tradičním předpokladem, který tvrdí, že živorodost je relativně 

snadné získat, ale těžké ztratit (Tinkle & Gibbons 1977; Guillette et al. 1980; Blackburn 

1992). Absolutní ireverzibilita však podpořena nebyla. Pokud by tedy platilo Dollovo 

pravidlo, měli bychom se zaměřit na drobné odchylky, jež by měly vyvstat mezi dvěma na 

první pohled stejnými reprodukčními módy. Jestliže tedy některé oviparní formy skutečně 

pocházejí z viviparního předka, mohli bychom při jejich zkoumání narazit na nějaké 

odlišnosti od „normálních“ (původně oviparních) forem jako je např. jiná morfologie 

skořápky nebo rozdílný reprodukční cyklus (Lee & Shine 1998). Takovéto „znovuobjevy“ 

jednou v evoluci ztracených znaků mohou poskytnout důležité náhledy                                            

do  evolučních procesů.  

Ukázkovým příkladem tranzice viviparie na oviparii je existence dvou druhů 

hroznýšků rodu Eryx, které jsou na rozdíl od ostatních, výlučně živorodých druhů hroznýšů 

Starého i Nového světa (Boidae), vejcorodé (Lynch & Wagner 2009). Stejně jako živorodým 

hroznýšům, i mláďatům obou oviparních druhů (E. jayakari a E. muelleri) chybí vaječný zub, 

který je typický pro původně oviparní zástupce. Nepřítomnost tohoto znaku podává jasný 

důkaz toho, že vejcorodost je u těchto druhů hroznýšů odvozeným stavem. Výsledky této 

fylogenetické analýzy proto navrhují, že tranzice viviparie zpět na oviparii nastat může, a že 

reprodukční zvraty tímto směrem mohou být běžnější než se předpokládalo. 
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5. Fylogenetická distribuce (ne)živorodosti 
 

Ve fylogenezi obratlovců se živorodost vyvinula nezávisle na sobě u mnoha 

nepříbuzných skupin živočichů. Fylogenetické analýzy ukázaly, že živorodost mezi obratlovci 

vznikla konvergentně více než 140krát (Blackburn 1999, 2005a). Z bezblanných obratlovců ji 

najdeme mezi parybami (Wourms 1977), kostnatými rybami (Wourms 1981) a obojživelníky 

(Wake 1993). U savců se živorodost vyvinula pouze jednou. U skupin jako jsou krokodýli, 

ptáci, želvy a hatérie k jejímu vzniku nedošlo vůbec. Zato u šupinatých plazů živorodost 

vznikala mnohem častěji než u jiných vertebrátních skupin, a to více než 100x nezávisle na 

sobě (Shine & Bull 1979, Guillette et al. 1980; Blackburn 1982, 1985). Není proto divu, že 

jsou Squamata ideální skupinou pro studium evoluce tohoto fenoménu, a že většina prací 

zabývající se živorodostí je dělána právě na nich (Shine & Bull 1979).  

5.1. Amniota 
 

      Mezi blanaté obratlovce řadíme plazy (spolu s ptáky jako jejich vnitřní skupinou), 

savce a několik vymřelých skupin (zabývat se budu jen těmi, kde se něco ví o způsobu 

rozmnožování). Tato skupina čtyřnohých obratlovců je charakteristická zejména svým 

embryonálním vývojem, který je díky existenci několika zárodečných obalů již zcela 

osvobozen od vodního prostředí. Těmito extraembryonálními membránami jsou amnion, 

chorion, allantois a žloutkový váček (Pough et al. 2001). 

5.1.1 Plazi (Reptilia) 
 

 Vzhledem k omezenému rozsahu této práce zde nebudu rozebírat množství 

fylogenetických scénářů řešících příbuzenské vztahy mezi jednotlivými skupinami plazů. 

Tvrdým oříškem fylogenetiků byly a stále jsou zejména želvy, které ještě pořád nemají své 

stálé místo na fylogenetickém stromě. Postavení ostatních skupin tak problematické není (více 

např. v Zardoya & Meyer 2001). V této kapitole se budu věnovat pouze dnes žijícím 

zástupcům plazů. Vymřelé skupiny budou probírány samostatně. V příloze je možné se 

podívat na kladogramy želv, ještěrů, hadů a dvouplazů (str.54-56) zobrazující zastoupení 

živorodosti a vejcorodosti (v rámci čeledí) a na tabulku shrnující taxonomickou distribuci 

obou reprodukčních strategií (str.51-53). 

Jak již bylo řečeno, živorodost vznikla pouze v řádu šupinatých (Squamata), jež 

zahrnuje na 8200 žijících druhů řazených do 58 čeledí (26 čeledí ještěrů, 6 čeledí dvouplazů, 

26 čeledí hadů). Živorodost zde vznikla přinejmenším 55x u ještěrů, 35x u hadů a 3x u 
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dvouplazů (Blackburn 1982, 1985; Andrade et al. 2006). Živorodost je obecně mnohem 

častější mezi hady než mezi ještěry (Tinkle & Gibbons 1977). Mezi ještěry najdeme viviparní 

zástupce v čeledích Scincidae, Iguanidae, Anguidae, Agamidae, Chamaeleonidae, Lacertidae, 

Anniellidae, Diploglossidae, Shinisauridae, Xenosauridae, Xantusiidae, Cordylidae a 

Diplodactylidae (Blackburn 1982; Shine & Bull 1979; Tinkle & Gibbons 1977). Výhradně 

oviparní jsou čeledi Teiidae, Gymnophthalmidae, Pygopodidae, Carphodactylidae, 

Eublepharidae, Phyllodactylidae, Gekkonidae, Sphaerodactylidae, Gerrhosauridae, Varanidae, 

Lanthanotidae, Dibamidae a Helodermatidae (Blackburn 1982). Nejvíce vzniků živorodosti 

najdeme v čeledích Scincidae (24x), Iguanidae (13x) a Anguidae (6x). U dvouplazů 

živorodost vznikla přinejmenším 3x (Andrade et al. 2006), a to ve dvou čeledích: 

Trogonophidae, kam řadíme viviparní rod Trogonophis, a Amphisbaenidae, kam patří 

živorodé druhy Loveridgea ionidesii, Monopeltis anchietae a M. capensis. Čeledi 

Rhineuridae, Bipedidae, Blanidae a Cadeidae jsou zcela oviparní (Andrade et al. 2006). Mezi 

hady najdeme živorodé zástupce v čeledích Colubridae, Natricidae, Elapidae, Viperidae, 

Lamprophiidae, Homalopsidae, Boidae, Acrochordidae, Tropidophiidae, Aniliidae, 

Uropeltidae a Typhlopidae. Zcela vejcorodé jsou čeledi Dipsadidae, Pseudoxenodontidae, 

Pareatidae, Xenodermatidae, Pythonidae, Loxocemidae, Xenopeltidae, Bolyeriidae, 

Anomalepididae a Leptotyphlopidae (Tinkle & Gibbons 1977; Blackburn 1985; Shine & Bull 

1979; Zug et al. 2001). Nejvíce vzniků živorodosti nastalo v čeledi Viperidae (12x). Nyní se 

trochu blíže podívám na některé významnější čeledi ještěrů a hadů (z hlediska evoluce 

živorodosti) charakteristické svým častým vznikem viviparie. 

Čeleď Scincidae je nejdiverzifikovanější skupina ještěrů a nejbohatší čeleď 

šupinatých vůbec zahrnující více než 1200 druhů (což je asi 30 % všech ještěrů na světě). 

Není proto překvapující, že se živorodost mnohem častěji vyvinula u scinků než u ostatních 

ještěřích čeledí. V rámci této skupiny je vhodné poznamenat, že u šupinatých plazů došlo 

nejen ke vzniku živorodosti, ale také ke vzniku placentotrofie. A všech pět linií šupinatých 

plazů s komplexními placentami najdeme právě u scinků (Thompson et al. 2002; Flemming & 

Blackburn 2003). Nejvyšší stupeň placentace najdeme u některých druhů jihoamerických 

scinků rodu Mabuya, např. Mabuya heathi (Blackburn et al. 1984) či 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 reprodukčně 

bimodální druhy (mající jak živorodé, tak vejcorodé populace) jako např. scinka druhu Lerista 

bougainvillii z Austrálie (Qualls & Shine 1998). 
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Čeleď Iguanidae je velká skupina ještěrů převážně z Ameriky. Živorodé druhy 

najdeme zejména v rodech Phrynosoma, Sceloporus a Liolaemus (Blackburn 1982). Největší 

je jihoamerický rod Liolaemus, který zahrnuje více než 160 druhů, z nichž přibližně polovina 

zástupců je živorodá (seznam druhů v Schulte et al. 2000). Rod Phrynosoma (ropušníci) má 

kolem 13 druhů a téměř polovina z nich je živorodá. Patří sem P. douglasii, P. hernandesi, P. 

ditmarsi, P. orbiculare, P. taurus a P. braconnieri (Blackburn 1982; Hodges 2004). Rod 

Sceloporus zahrnuje více než 70 druhů, z nichž kolem 30 je viviparních. Živorodí zástupci 

spadají do čtyř druhových skupin – S. formosus, S. grammicus, S. torquata a S. scalaris 

(Guillette et al. 1980; Andrews 2000).  

V čeledi Anguidae najdeme známého, viviparního zástupce rozšířeného po celé 

Euroasii a tím není nikdo jiný než slepýš křehký (Anguis fragilis). 

Čeleď Lacertidae je skupinou starosvětských ještěrů s většinou oviparních rodů. Patří 

sem asi nejznámější představitel reprodukční bimodality uvnitř druhu – Lacerta (Zootoca) 

vivipara (Tinkle & Gibbons 1977). Je charakteristická svými alopatrickými vejcorodými a 

živorodými populacemi. Živorodost je pozorována od Ruska po Skandinávii a střední Francii, 

zatímco vejcorodost je omezená na severní Španělsko, Pyreneje a Akvitánii na jihu Francie 

(Arrayago et al. 1996). 

Čeleď Viperidae zahrnuje hady s častou přítomností viviparie. Platí to např. pro 

živorodý rod Bitis, většinu zástupců rodu Vipera a pro chřestýše (podčeleď Crotalinae), 

z nichž téměř všichni rodí živá mláďata (Neill 1964; Tinkle & Gibbons 1977; Zug et al. 2001). 

Čeleď Natricidae zahrnuje užovky Starého a Nového světa. Američtí zástupci jsou  

výlučně živorodí. Patří sem např. rod Thamnophis, Clonophis, Nerodia, Regina, Virginia, 

Storeria, Seminatrix, Tropidoclonion či Adelophis (Neill 1964; Tinkle & Gibbons 1977;         

Zug et al. 2001). 

Čeleď Elapidae zahrnuje podčeleď Hydrophiinae, kam řadíme pravé mořské hady. Až 

na jeden rod jsou všichni mořští hadi živorodí. Tou výjimkou je oviparní rod Laticauda, jehož 

zástupci jsou z celé skupiny nejméně přizpůsobeni mořskému životu a musí se ještě za účelem 

rozmnožování vracet na souš (Neill 1964; Tinkle & Gibbons 1977; Zug et al. 2001). 

Když to vše shrneme, kolem 19 % dnes žijících druhů plazů je živorodých. Platí to pro 

více než 20 % hadů a 19 % ještěrů. Kolem 70 % živorodých druhů šupinatých plazů patří buď 

do čeledí Iguanidae a Scincidae nebo do čeledi Viperidae. Nerovnoměrná distrïbuce vzniků 

živorodosti mezi plazími čeleděmi podporuje hypotézu, že selekční tlaky, preadaptace a 

omezení se v rámci vyšších taxonomických úrovní liší (Blackburn 1985).  
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5.1.2. Mosasauři (Mosasauroidea) 
 

 O rozmnožování mořských plazů se donedávna nevědělo téměř nic. Díru ve fosilním 

záznamu osvětlil až nález gravidní samice primitivního druhu mosasaura, který potvrdil teorii o 

živorodosti těchto plazů (Caldwell & Lee 2001). Další nálezy vzápětí následovaly a bylo tak 

konečně vrženo světlo na reprodukci těchto zajímavých stvoření, tak dokonale přizpůsobených 

životu ve vodě. Tito křídoví mořští plazi zahrnovali dvě čeledi. Aigialosauridae, kam patřili 

primitivní, středně velcí zástupci a Mosasauridae, což byla odvozená čeleď zahrnující gigantické 

formy až 17 metrů dlouhé. Nalezena byla mimořádně dobře uchovaná fosílie gravidní samice 

druhu Carsosaurus marchesetti, která je zástupcem primitivních mosasaurů (Caldwell & Lee 

2001). Měla v sobě alespoň čtyři vyspělá embrya, jejichž orientace v těle samice naznačovala, že 

mláďata byla rozená ocasem napřed (snižuje se tím možnost utonutí). Tato adaptace je typická i 

pro další vodní amnioty jako jsou kytovci, sirény či ichtyosauři. Orientace embryí dále 

nasvědčovala tomu, že nešlo o potravu. Kořist totiž bývá konzumována od hlavy. Živorodost 

těchto mořských plazů mohla být klíčovou novinkou, jež dřívější, středně velké a obojživelné 

aigialosaury osvobodila od potřeby vracet se na souš klást vejce, a dovolila tak následující evoluci 

gigantických, plně mořských mosasauridů.  
 

5.1.3. Ichtyosauři (Ichthyosauria) 
 

     Ichtyosauři (či ryboještěři) byli mořští plazi žijící v druhohorách, kteří dosahovali délky až 

čtyř metrů. Díky konvergentnímu vývoji připomínali svým vzhledem ryby či delfíny. Co se 

týče jejich reprodukce, můžeme díky nálezům fosilií samic s embryi dnes již s jistotou říci, že 

ichtyosauři byli živorodí (Maxwell & Caldwell 2003). Nejznámější fosilií je samice jurského 

ichtyosaura druhu Stenopterygius quadriscissus, jejíž fosílie krásně demonstruje porod 

mláděte ocasem napřed, stejně jako u dnešních kytovců a sirén (Organ et al. 2009).  

 
Ukázka vyhynulého, živorodého ichtyosaura druhu Stenopterygius quadriscissus, demonstrujícího porod mláděte 
ocasem napřed. (převzato z Organ et al. 2009) 
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5.1.4. Sauropterygia 
 

      Sauropterygia tvořila největší a nejrůznorodější skupinu starobylých mořských plazů, 

jež přežila téměř celou éru druhohor. Ačkoliv bylo posbíráno po celém světě na tisíce vzorků 

této skupiny, nebyl donedávna nalezen žádný přímý důkaz o jejich rozmnožování. Připlouvala 

sauropterygia na pobřeží, aby nakladla vejce, stejně jako to dělají dnešní mořské želvy nebo 

rodila živá mláďata, jako ichtyosauři a mosasauři? Teprve nedávno bylo díky dvěma 

exemplářům gravidních samic druhu Keichosaurus hui dokázáno, že alespoň někteří zástupci 

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

5.1.5. Savci (Mammalia) 
 

Savci se dělí na dvě podtřídy, a to na Prototheria (vejcorodí) s jediným řádem 

Monotremata (ptakořitní) a Theria (živorodí). Živorodé savce dále dělíme na skupinu 

Marsupialia (vačnatci) a Placentalia (placentálové). Ptakořitní jako jediní savci snášejí vejce. 

Vačnatci, na rozdíl od ostatních placentálních savců, rodí mláďata ve velmi raném stádiu 

vývoje. Zárodek je v děloze po krátkou dobu vyživován žloutkovým váčkem, zbytek vývoje 

poté probíhá mimo tělo matky. U všech vačnatců je přítomna žloutková placenta. 

Placentálové jsou naopak typičtí svým dlouhým embryonálním vývojem zprostředkovaným 

chorioallantoickou placentou, který končí narozením dokonale vyvinutého mláděte (Pough et 

al. 2001). U savců vznikla živorodost pouze jednou. Její evoluce byla nejprve vysvětlována 

tradičním scénářem, podle kterého je ancestrálním typem lecitotrofní oviparie, ze které se 

prodloužením retence vajec vyvinula živorodost. Matrotrofie a placentace se vyvinula 

následovně. Fylogenetická distribuce reprodukčních znaků u savců však naznačuje, že 

obligátní děložní matrotrofie se ve skutečnosti vyvinula pod podmínkami oviparie (jak je 

vidět na příkladu ptakořitných), a že se viviparie a placentace vyvinuly později                     

(Blackburn 2005a).  
 

5.2. Anamnia 
 

I mezi bezblannými obratlovci, jejichž reprodukce je stále vázána na vodní prostředí,  

najdeme živorodé zástupce. Živorodost se vyvinula mezi žraloky, rejnoky, moderními 

kostnatými rybami (Wourms 1977, 1981; Wourms & Lombardi 1992) a obojživelníky            

(Wake 1977, 1980, 1993). 
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5.2.1. Paryby (Chondrichthyes) 
 

Paryby jsou jednou z nejstarších žijících skupin čelistnatých obratlovců a také prvními 

živorodými obratlovci, kteří se na Zemi objevili. Mezi parybami bylo identifikováno kolem 

18 vzniků živorodosti (Wourms & Lombardi 1992) a všechny jsou prezentovány současně 

žijícími žraloky a rejnoky z podtřídy Elasmobranchii (příčnoústí). Chiméry (podtřída 

Holocephali) jsou zcela oviparní. Jejich oplození je vnitřní (a to i u oviparních zástupců) a 

probíhá prostřednictvím modifikované části řitní ploutve, která slouží jako kopulační orgán 

(Wourms 1977).  Kolem 55% z 900 žijících druhů (reprezentujících 40 čeledí) příčnoústých je 

živorodých. Většinu z nich tvoří žraloci (Wourms 1981). Žloutková placenta vznikla 

přinejmenším dvakrát, a to v čeledích Sphyrnidae a Carcharinidae (Wourms 1981). Pro 

žraloky z řádu Lamniformes, kam patří např. známý žralok bílý (Carcharodon carcharias), je 

typická oofagie a nitroděložní kanibalismus, tzv. adelfofagie (Wourms 1981). Seznam 

živorodých zástupců je v Blackburn (2005b). 

5.2.2. Ryby (Osteichthyes) 
 

 Živorodost je v této rozmanité a druhově bohaté skupině obratlovců mnohem méně 

běžná než u paryb. Jen 2-3 % z odhadovaných 20 000 druhů kostnatých ryb je živorodých. 

Vzniků živorodosti bylo rekonstruováno kolem 24 a najdeme je mezi 6 až 7 samostatnými 

řády, z nichž každý obsahuje převážně oviparní druhy (Wourms & Lombardi 1992). Příčinou 

malého počtu viviparních druhů je zřejmě přítomnost vnějšího oplození většiny zástupců 

kostnatých ryb. Mechanismy pro vnitřní oplození se vyvinuly nezávisle u několika 

živorodých čeledí a pár čeledí vejcorodých (Wourms 1981). Ryby můžeme rozdělit na dvě 

velké skupiny: Actinopterygii (paprskoploutví), kam řadíme většinu dnes žijících ryb, a 

Sarcopterygyii (nozdratí), kam řadíme předchůdce dnešních čtyřnožců. K většině vzniků (23) 

došlo ve skupině Teleostei (kostnatí), kam řadíme 13 živorodých čeledí paprskoploutvých 

ryb, z nichž nejvíce viviparních zástupců najdeme v řádu Cyprinodontiformes, 

Scorpaeniformes a Perciformes. Jeden vznik byl také identifikován mezi „nozdratými 

rybami“, a to v řádu Coelacanthiformes (lalokoploutví), kam řadíme dvě živoucí fosílie - 

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

5.2.3. Obojživelníci (Amphibia) 
 

Živorodost se vyvinula nezávisle v každém ze tří současných řádů obojživelníků. U 

žab a mloků je živorodost vzácná (méně než 1 % druhů). Mezi červory je viviparie naopak 

dominantním reprodukčním módem (Wake 1993). Všichni živorodí zástupci jsou 
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charakterističtí vnitřním oplozením, jednou z důležitých preadaptací vzniku viviparie, a 

nepřítomností placenty. U žab vznikla živorodost 2x, u ocasatých obojživelníků 1x, u červorů 

přinejmenším 4x (Wake 1993, Gower et al. 2008). V řádu Anura (bezocasí) to jsou pouze 4 

zástupci afrického rodu Nectophrynoides, čeleď Bufonidae, a druh Eleutherodactylus jasperi 

z tropické americké čeledi Leptodactylidae (Wake 1993). Všechny druhy rodu 

Nectophrynoides žijí ve vysokých nadmořsklých výškách, v horách západní a východní 

Afriky. Patří sem např. druh N. occidentalis nebo N. viviparus (Wake 1980). Druh E. jasperi 

je z tropického Portorika. Řád Urodela (ocasatí) zahrnuje pouze jediný z asi 400 druhů, který 

je známý svojí obligátní viviparií. Je to Salamandra atra (mlok černý), horský druh žijící ve 

středních a východních Alpách, ve výškách nad 700 metrů (Wake 1993). Druh S. salamandra 

a kolem 6 druhů příbuzného rodu Mertensiella se vyznačuje oběma módy, jak viviparií, tak 

oviparií (Wake 1993, Dopazo & Korenblum 2000). Do řádu Gymnophiona (červoři) patří 

většina živorodých druhů obojživelníků (Wake 1977). Přibližně 170 druhů současně žijících 

červorů disponuje působivou rozmanitostí jejich reprodukční biologie. Všechny druhy mají 

vnitřní oplození, které probíhá prostřednictvím kopulace penisovitým orgánem (Gower & 

Wilkinson 2002). Samice produkuje pár velkých, na žloutek bohatých vajec a její vejcovody 

jsou vysoce flexibilní a schopné sekreční aktivity. U všech oviparních druhů nacházíme 

parentální péči (Wake 1977, Gower et al. 2008). Tři bazální čeledi snášejí vejce. Živorodé 

druhy najdeme v odovozených čeledích Caeciliidae, Typhlonectidae a Scolecomorphidae 

(Wake 1977).  

 

6. Preadaptace a omezení vzniku živorodosti 
 

 Z páté kapitoly jsme se dozvěděli, že živorodost je mezi plazy rozmístěna velice 

nerovnoměrně, a že se čeledi značně liší v podílu živorodých druhů. Jak již víme, želvy, 

archosauři (krokodýli a ptáci) a tuatary jsou zcela oviparní, zatímco mezi šupinatými se 

živorodost vyvinula nesčetněkrát (Blackburn 1982, 1985). To podporuje domněnku, že 

selekční tlaky, preadaptace a omezení jsou na vysokých taxonomických úrovních rozdílné. 

Bylo navrženo mnoho preadaptací a omezení na rozmanitých úrovních (fylogenetických, 

fyziologických či ekologických) snažících se objasnit (ne)vznik živorodosti u plazů (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 první řadě je nezbytným předpokladem a důležitou preadaptací vzniku živorodosti 

vnitřní oplození (Wourms 1977). Možná proto je mezi obojživelníky živorodost tak vzácná 

(Wake 1993). Pěkný příklad najdeme mezi kostnatými rybami, kde ve většině linií, které 

vyvinuly vnitřní oplození, najdeme také viviparní zástupce. Také paryby, u kterých je vnitřní 

oplození univerzálním znakem, vykazují vysoké počty vzniků živorodosti a jsou po savcích 

druzí v počtu viviparních druhů (Wourms & Lombardi 1992). 

 Za jednu z nejdůležitějších preadaptací se považuje sklon k retenci vajec. Packard et 

al. (1977) představili široce uznávaný teoretický model, ve kterém zvýšení doby retence vajec 

může představovat počáteční krok směrem k evoluci živorodosti. Selekční tlaky pro retenci 

vajec pak můžou být velmi podobné těm, které ovlivňují evoluci živorodosti. Neschopnost 

některých skupin zadržet svá vejce v těle pak může být hlavním omezením vzniku viviparie 

(Tinkle & Gibbons 1977; Shine & Bull 1979; Blackburn 1982; Blackburn & Evans 1986). 

 Obecně diskutovaným omezením je omezení fylogenetické, jež vychází 

z předpokladu, že živorodost, jednou vzniklá, je ireverzibilní (např. Neill 1964). Ač již víme, 

že to neplatí úplně, a že přechod z oviparie na viviparii možný (byť méně pravděpodobný) je 

(Lee & Shine 1998; Lynch & Wagner 2009), důsledkem takovéhoto omezení může být to, že 

některé druhy jsou živorodé kvůli jejich ancestrální linii, ne kvůli adaptaci na bezprostřední 

prostředí (Tinkle & Gibbons 1977).  

Jelikož je živorodost soustředěna uvnitř určitých kladů, zdají se být některé linie 

„předpřipravené“ k vzniku živorodosti, zatímco jiné se zdají být ovlivněné nějakými 

fyziologickými omezeními (Andrews & Mathies 2000). Těmi nejvíce diskutovanými jsou 

míra kalcifikace vaječné skořápky (Packard 1966; Packard et al. 1977; Blackburn 1982; 

Blackburn & Evans 1986; Andrews & Mathies 2000) a dostupnost kyslíku (Packard et al. 

1977; Guillette 1982; Qualls 1996; Andrews & Mathies 2000; Andrews 2002). 

Mezi další preadaptace a omezení vzniku živorodosti patří např. způsob určení 

pohlaví (Bull 1980 a Mittwoch 1973, podle Blackburn 1982), hlídání snůšky (Neill 1964; 

Tinkle & Gibbons 1977; Guillette et al. 1980; Fraipont et al. 1996; Shine & Lee 1999; 

Fraipont et al. 1999; Blackburn 1999), objem těla samice (Vitt & Congdon 1978; Shine 

1992; Qualls & Shine 1995; Du et al. 2005), počet snůšek za rok (Tinkle et al. 1970; Tinkle 

& Gibbons 1977) či let u ptáků (Blackburn & Evans 1986; Anderson et al. 1987). 

Otázkou zůstává, jaké základní selekční tlaky, preadaptace a omezení vedly k absenci 

živorodosti u konkrétních skupin plazů jako jsou krokodýli, želvy nebo ptáci. 
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Nepřítomnost viviparie u krokodýlů se vysvětluje nejčastěji tím, že všech 23 

v současnosti žijících druhů obývá tropické nebo teplé oblasti a skrz oviparii tak mohou 

dosáhnout vyšší fekundity (v důsledku více snůšek za rok) než by bylo možné v rámci 

živorodosti. A také je u nich velice časté hlídání snůšky, které může být viděno jako 

alternativní strategie k živorodosti (Tinkle & Gibbons 1977).  

Absence živorodosti u želv souvisí zřejmě s doprovodným jevem viviparie a tím je 

snížená plodnost. Jelikož je většina želv všežravá, tato potravní nenáročnost jim poskytuje 

široký okruh potravních zdrojů dovolujících produkci více než jedné snůšky vajec za sezónu. 

Pokud je tato interpretace správná, potom tedy není překvapující, že vícenásobné snůšky byly 

zdokumentovány pro mnoho druhů želv (dokonce i pro severské temperátní druhy). Kromě 

toho, v případě sladkovodních a mořských želv jsou vejce snášena v prostředí vzdáleném a 

úplně odlišném od od toho, ve kterém normálně žijí. Děložní retence vajec by proto neměla 

být účinná jako způsob zvýšení pravděpodobnosti pozdějšího umístění vajec v tom 

nejvhodnějším prostředí. Samice, která by se totiž pokusila takovou prediktabilitu zajistit, by 

potřebovala opouštět vody mnohem častěji (aby posoudila vhodnost terestrického prostředí 

pro svou snůšku), čímž by ale zvýšila riziko predace a to je pro tyto plazy, vzhledem k jejich 

dlouhověkosti a tím pádem častým příležitostem pro tvorbu snůšek, zdánlivě nepřijatelně 

nákladné chování (Tinkle & Gibbons 1977).  

Absence živorodosti u ptáků je vysvětlována především existencí morfologických 

nebo fyziologických faktorů údajně neslučitelných s živorodostí. Mezi tyto hypotetické 

faktory patří: 1) let (Marshall 1961 a Dorst 1974, podle Blackburn & Evans 1986), 2) silně 

kalcifikované vejce (Packard 1966), 3) způsob určení pohlaví (Mittwoch 1973, podle 

Blackburn 1982), 4) imunologické zábrany (Williams 1966, podle Blackburn & Evans 1986) 

a 5) specifické nároky na vývoj plic (Duncker 1978, podle Blackburn & Evans 1986). 

Hypotézy 1, 2 a 3 budou probírány podrobněji v samostatných podkapitolách. Hypotézy 4 a 5 

nemají takovou vědeckou podporu, proto se o nich jen stručně zmíním.  

Williams přišel roku 1966 s myšlenkou imunologické nekompatibility, která říká, že 

ptákům (na rozdíl od savců) chybí nějaká důležitá preadaptace pro překonání imunologických 

překážek spojených s živorodostí. Tato hypotéza vytváří dva předpoklady. Za prvé, 

živorodost vyžaduje těsné spojení plodových a mateřských tkání. Za druhé, spojení plodových 

a mateřských tkání by vyžadovalo specializovaný mechanismus ochrany před 

„imunologickým odmítnutím“ embrya matkou. Ačkoli je díky nedostatku informací na toto 

téma těžké tuto hypotézu přímo zhodnotit, i přesto se podle dostupných důkazů zdají oba 
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předpoklady neplatné (např. živorodost mezi amnioty nevyžaduje blízký kontakt plodových a 

mateřských tkání, podle Blackburn & Evans 1986).  

Duncker (1978) zase přišel s jiným vysvětlením pro nepřítomnost živorodosti u ptáků. 

Tvrdil, že absence viviparie vyplývá ze speciálních požadavků na vývoj plic. Předpokládal, 

že se ptačí plíce nemohou vyvinout bez tzv. IP fáze (z ang. „internal pipping“). Jeden až čtyři 

dny před vylíhnutím (záleží na druhu) embryo vstupuje do této tzv. IP fáze, kdy pomocí svého 

zobáku proniká do vzduchové dutiny, kde dojde k provzdušnění plic a vzdušných vaků 

prostřednictvím dýchacích pohybů. Na začátku plicní ventilace se značně rozrostou krevní 

kapiláry a začínají se formovat také kapiláry vzdušné (Duncker 1978, podle Blackburn & 

Evans 1986). Tento předpoklad ale také nebyl moc dobře podpořen.  

Blackburn & Evans (1986) se snažili ve své obsáhlé teoretické studii kriticky 

zhodnotit všech pět výše zmíněných hypotéz snažících se vysvětlit absenci živorodosti u 

ptáků. Podle nich ani jeden z těchto faktorů nedokáže plně vysvětlit nepřítomnost ptačí 

viviparie a v závěru své práce tvrdí, že není známa žádná ptačí vlastnost, která by byla 

s živorodostí přirozeně neslučitelná, a že absence viviparie je následkem nedostatečné selekce 

přechodných evolučních stádií se schopností děložní retence. Dále podotkli, že ač jsou ptáci 

často viděni jako skupina „neschopná“ dosáhnout živorodosti, může tu být i druhá, méně 

diskutovaná možnost, a to že ptáci zkrátka přijali alternativní způsoby dosažení výhod 

vyplývajících  z retence vajec a živorodosti. Mezi tyto specializace poskytující výhody patří 

např. endotermie, inkubace vajec, stavba hnízda, urikotelie (uložení zárodečného odpadu 

v netoxické formě), pigmentace vaječných skořápek, rodičovská péče, altriciální mláďata, 

bílkovinové rezervy a kalcifikovaná vejce (Blackburn & Evans 1986). Předpokládá se, že 

náklady spojené s retencí vajec jako je snížená plodnost, zvýšená mortalita samice a snížená 

rodičovská investice u většiny ptáků převážily nad potenciálními výhodami. Retence vajec 

tedy u většiny ptáků nemá žádnou selekční hodnotu. Absence ptačí živorodosti však zůstává i 

nadále nevyřešenou otázkou, jež si žádá další úvahy příštupné experimentálním studiím. 

Ráda bych ještě zmínila poslední, vývojové omezení, které by mohlo vysvětlit 

neexistenci živorodosti u želv, krokodýlů, hatérií a ptáků ve všeobecné rovině (Andrews & 

Mathies 2000). Je jím ovipozice časných vývojových stádií, která je charakteristická pro 

všechny výše zmíněné oviparní skupiny (Shine 1983a). Pokud dojde k případnému delšímu 

zadržení vajec v těle, povede to v důsledku k „zamrznutí“ embryogeneze. Tento mechanismus 

je dobře prokázán zejména u želv, kde když jsou vejce v tělě zadržována po abnormálně 

dlouhou dobu (u samic z oblastí bránících snesení vajec např. kvůli disturbancím způsobeným 
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člověkem), embryogeneze se zastaví ve stádiu gastruly. Normální vývoj se spustí okamžitě po 

ovipozici (Andrews 2004). Selekční výhoda „zamrznutí“ embryogeneze je nejasná, ale svádí 

nás ke spekulacím, že existence takového mechanismu u skupin jako jsou želvy, krokodýly, 

hatérie a ptáci bránila evoluci živorodosti (Shine 1983a). U šupinatých takovýto mechanimus 

není znám (Andrews & Mathies 2000). 

Nyní bych se ráda podrobněji věnovala některým z hlediska evoluce živorodosti 

zajímavým a často diskutovaným preadaptacím a omezením.  

 

6.1. Objem těla samice 
 

Qualls & Shine přišli v roce 1995 s hypotézou, že alokace do reprodukce je ovlivněna 

objemem těla samice, a že evoluce živorodosti byla doprovázena vzrůstem hmotnosti a 

objemu snůšky korelující se zvětšením objemu těla. Mezidruhová srovnání ukázala, že ještěři 

s robustnější stavbou těla mají vyšší relativní hmotnosti snůšek (RCM*) než ti se štíhlejší 

konstrukcí (Vit & Congdon 1978), a že RCM významně korelují s tvarem těla (Shine 1992). 

Qualls & Shine si k testování této hypotézy vybrali reprodukčně bimodální druh scinka 

Lerista bougainvillii, který poskytuje naprosto ideální příležitost pro takové srovnání. 

Dovoluje to porovnat vejcorodé a živorodé jedince s minimálním zkreslením vyplývajícím 

z fylogenetických, ekologických nebo morfologických odlišností. V rámci jejich hypotézy 

očekávali produkci snůšky, která zaplní (na maximální či optimální úrovni) prostor dostupný 

v tělní dutině samice. Jestliže jsou ale samice „plné“ vajec, co se potom bude dít, když se 

uvnitř této linie vyvine živorodost? Jelikož hmotnost a objem vajec během embryonálního 

vývoje podstatně stoupá, v první řadě v důsledku příjmu živin (Packard et al. 1977), jak pak 

mohou být uvnitř těla samice vejce uložená? Qualls & Shine (1995) předpokládali, že objem 

těla samice může být zvýšen dvěma způsoby: 1) zvětšením celkové velikosti těla a/nebo 2) 

změnou tvaru těla, takže objem břišní dutiny by byl k dané velikosti těla větší. Jejich data jim 

umožnila testovat předpovědi týkající se zvýšení relativní hmotnosti snůšky, snížení velikosti 

snůšky, snížení velikosti potomstva, zvýšení průměrné velikosti těla reprodukujících se samic 

a změny tvaru. Vyšlo jim, že živorodé samice byly podstatně větší než oviparní (a to jak 

v celkové délce, tak hmotnosti), a že i jejich RCM byla přibližně o 50 % větší. Viviparní 

samice dále produkovaly potomstvo, které bylo významně kratší (co se celkové délky týče) 

než u oviparních, nebyly však menší co se týče hmotnosti. Nepotvrdilo se snížení velikosti 

                                                 
* z angl. relative clutch mass 
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snůšky. Živorodé samice neměly menší snůšky než oviparní. A v poslední řadě, jak bylo 

předvídáno, viviparní a oviparní populace se lišily ve tvaru těla. 

Srovnáním bimodálních zástupců druhu L. bougainvilli se potvrdilo, že živorodé 

samice s sebou nosí těžší snůšky (v jak absolutním, tak relativním slova smyslu) a ukazují 

předpovídané posuny ve velikosti a tvaru těla. Tudíž, zvýšení RCM o 50% indikuje, že 

živorodé samice produkují snůšky, které kompletněji vyplňují dostupný prostor břišní dutiny, 

a že tedy oviparní a viviparní samice nejsou obě stejně „plné“ vajec (Qualls & Shine 1995). 

Jejich data tedy podporují hypotézu, že plazí alokace do rozmnožování je ovlivněna objemem 

těla samice, ale spíše na optimální než maximální úrovni. Recentnější práce Dua et al. (2005) 

dělaná na čínském druhu ještěra Takydromus septentrionalis také podpořila hypotézu, že 

samice plazů regulují velikost svých snůšek vztažených k množství místa dostupného uvnitř 

jejich břišní dutiny. Mechanismus, pomocí něhož je velikost snůšky přizpůsobena a vztažena 

k objemu těla samice, dobře sedí na předchozí korelační studie popisující silné spojení mezi 

tvarem těla a výsledkem reprodukce (Vitt & Congdon 1978). 

 

6.3. Počet snůšek za rok 
 

Tinkle et al. (1970) si všimli asociace živorodosti s přítomností pouze jedné snůšky za 

rok. Živorodost a s ní spojená jedna snůška by byla výhodná především v chladných či 

temperátních prostředích, které mají pouze krátkou rozmnožovací sezónu a během níž by 

mohly výhody spojené s živorodostí převážit nad jejími náklady (zvýšená mortalita samice či 

snížená plodnost). Jestliže jsou ale možné vícenásobné snůšky, tak přežití mláďat se nemusí 

vyrovnat jak ceně zvýšené motality jedince, tak ceně snížené fekundity a proto půjde selekce 

proti živorodosti. Například v proměnlivém prostředí mohou být vícenásobné snůšky mnohem 

výhodnější, protože tím vzrostou šance na vydařenou snůšku (Tinkle & Gibbons 1977). To 

platí i pro tropické oblasti, kde jsou přítomny dlouhé rozmnožovací sezóny a živorodost by 

proto byla oproti oviparii s možností více snůšek nevýhodná (kvůli snížené fekunditě).  

Sergeev (1940, podle Tinkle & Gibbons 1977) si jako první všiml, že častější výskyt 

živorodosti byl vyšší mezi hady než ještěry a data Tinkleho & Gibbonse (1977) jeho 

pozorování potvrdila. Možným vysvětlením je fakt, že hadi z chladnějších oblastí světa mají 

téměř vždy jednu snůšku za sezónu, kdežto ještěři jsou častěji vícesnůškoví (Tinkle et al. 

1970). Pro tento zajímavý úkaz ještě není pořádné vysvětlení. Jedna snůška za rozmnožovací 

sezónu může být tedy možnou preadaptací evoluce živorodosti plazů (Tinkle et al. 1970). 
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6.4. Hlídání snůšky 
 

Mnoho druhů plazů zadržujících svá vejce po část embryonálního vývoje v těle je také 

po snesení hlídají (Neill 1964; Tinkle & Gibbons 1977). Ačkoli se v anglickém jazyce 

používá termínu egg-guarding neboli střežení vajec, skutečná ochrana ve smyslu defenzivní či 

ofenzivní obrany byla jen zřídka zdokumentována. Neill (1964) podotkl, že tzv. hlídači 

snůšky získávají jednu výhodu živorodosti (péči o vejce) bez přítomnosti nevýhod spojených 

s jejich nošením uvnitř těla. Tinkle & Gibbons (1977) dále navrhli, že samice druhů hlídající 

svá vejce budou schopny produkovat více snůšek za rok  a díky tomu, že zůstávají se svými 

vejci, také sníží riziko motality. V tomto smyslu může být tedy hlídání snůšky viděno jako 

alternativní strategie  k živorodosti. Shine & Bull (1979) s tímto výrokem nesouhlasí a naproti 

tomu vidí hlídání snůšky jako mezikrok napomáhající evoluci živorodosti. 

S hlídáním snůšky se pojí dvě zásadní otázky: 1) Jaké evoluční kroky k jejímu vzniku 

vedly? a 2) Proč by měly druhy s hlídáním snůšky zůstat oviparní, namísto přechodu k 

živorodosti? Odpověď na první otázku předpokládá, že hlídání snůšky vzniklo nejprve z 

pasivního spojení samice s jejími vejci, a že mohlo nastat v prostředích, ve kterých jsou zdroje 

pro dospělé jedince (zejména v době snesení snůšky) vzácné nebo nepředvídatelné. Pro 

pátrání po zdrojích by muselo být vynaloženo velké a hlavně riskantní úsilí. Aktivní hlídání 

snůšky se poté mohlo vyvinout jednoduše proto, že prosté pečování o vejce a poskytnutí 

nějaké formy ochrany (ve srovnání s těmi, jež svojí snůšku po snesení opouštějí) mohlo mít za 

následek mnohem vyšší zdatnost rodičů oproti „nehlídačům“. To může být relevantní zejména 

pro velké a jedovaté druhy, u kterých se zvyk hlídat svou snůšku zdá mnohem běžnější (Neill 

1964; Tinkle & Gibbons 1977). Na druhou otázku byla navržena jedna možná odpověď. 

Samice hlídající svou snůšku je schopnější rychlého úniku oproti živorodé samici, která je 

zatížena svými mláďaty (Neill 1964). 

Je známo několik fylogenetických analýz, které se snaží evoluci hlídání snůšky 

objasnit (Fraipont et al. 1996; Shine & Lee 1999; Fraipont et al. 1999; Blackburn 1999). 

Fraipont et al. (1996) rozlišuje mezi třemi reprodukčními strategiemi: viviparií, oviparií bez 

hlídání snůšky a oviparií, kde samice svá vejce střeží. Ve své analýze testovali dvě specifické 

hypotézy. První říká, že hlídání snůšky může být považováno za alternativu k živorodosti 

(Fitch 1970, podle Tinkle & Gibbons 1977; Neill 1964; Packard et al. 1977). Relativně častá 

přítomnost živorodých druhů spolu s druhy hlídajícími snůšku v tom samém taxonu může být 

důsledkem podobných environmentálních podmínek nebo druhových charakteristik vedoucích 

k dvěma rozdílným řešením. Společný výskyt živorodých a oviparních druhů s hlídáním 
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snůšky byly zaznamenány v osmi čeledích: Boidae, Colubridae, Elapidae, Typhlopidae, 

Viperidae, Anguidae, Iguanidae a Scincidae (Fraipont et al. 1996). Druhá hypotéza tvrdí, že 

hlídání snůšky může napomáhat evoluci živorodosti. Tato hypotéza je podpořena vysokou 

frekvencí živorodých druhů v taxonech, jež  obsahují i oviparní druhy s hlídáním snůšky 

(obzvláště u hadů) a je podpořena sklonem k prodloužené děložní retenci vajec právě u druhů 

hlídajících svá vejce (Shine 1985, převzato z Fraipont et al. 1996). Fitch (1970) navrhl 

evoluční přechod z oviparie bez hlídání snůšky na živorodost nebo z oviparie bez hlídání 

snůšky na oviparii s hlídáním. Shine & Bull (1979) navrhli alternativní scénář naznačující 

evoluční sekvenci z oviparie bez hlídání snůšky na oviparii s hlídáním snůšky a v konečném 

výsledku na živorodost. Výsledky Fraipontovy fylogenetické analýzy podporovaly spíše 

hypotézu Fitche (1970), a tedy že hlídání snůšky a živorodost se vyvinuly nejčastěji nezávisle 

na sobě. Fraipont et al. (1996) také testovali ireverzibilitu jednotlivých reprodukčních módů. 

Vyšlo jim, že tranzice z oviparie s hlídáním snůšky na viviparii byla nedostatečná ve srovnání 

s přechodem živorodosti na oviparii s hlídáním. Z tohoto důvodu proto zavrhli hypotézu 

Shina & Bulla (1979). Pokud je hlavní výhodou vejcorodých druhů s hlídáním snůšky 

schopnost odehnat potenciální predátory, mohli bychom očekávat, že se hlídání snůšky vyvine 

mnohem častěji u druhů, které jsou schopny odrazit útok predátora (Shine 1988; podle 

Fraipont et al. 1996). To je určitě pravděpodobnější u větších druhů. Velikost je tedy jedním 

z nejzřejmějších morfologických rysů a měla by s evolucí reprodukčních módů korelovat. 

Práce Fraiponta et al. (1996) ukázala, že hlídání snůšky je spojeno s vzrůstem velikosti, 

živorodost na druhou stranu zas s její redukcí (menší velikost viviparních druhů však může 

být vysvětlena výhodami živorodosti z hlediska zvýšení počtu přeživších mláďat, Neil 1964). 

To by mohlo částečně vysvětlit fakt, proč se evoluce obou strategií zdá téměř protichůdná. 

 V roce 1999 však byla Shinem & Lee provedena reanalýza dat Fraiponta et al. (1996), 

a to kvůli metodologickým problémům a zejména proto, že celá jejich analýza byla postavena 

na slabě podpořených tranzicích živorodosti a vejcorodosti. Podle nich Fraipont et al. přišli s 

dvěma závěry, jež byly v silném rozporu se závěry dosaženými předešlými studiemi na toto 

téma (např. Neill 1964; Tinkle & Gibbons 1977; Guillette et al. 1980). Za prvé, že přechody 

z viviparie zpět na oviparii jsou téměř stejně časté jako tranzice oviparie na viviparii a 

poukazují tedy na silnou reverzibilitu evoluce živorodosti. Za druhé, oviparní druhy hlídající 

svou snůšku daly viviparním formám vzniknout v pouze velmi malém počtu linií, díky čemuž 

zavrhli hypotézu, že hlídání snůšky usnadňuje vznik živorodosti. Analýza Shina & Lee (1999) 

ale ukázala, že ani jeden z jejich závěrů není silně podpořen. V závěru jejich práce 
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konstatovali, že tranzice z oviparie do viviparie je mnohem častější než tranzice opačná, a že 

data o distribuci oviparních druhů s hlídáním snůšky jsou příliš fragmentární, než aby 

dovolovala nějaký spolehlivý závěr. Stejně tak práce Blackburna (1999) kritizovala 

fylogenetickou analýzu Fraiponta et al. (1996) a i ona poukázala na pár problémů zmíněných 

už výše. Jeho analýza podpořila a rozšířila závěry Shina & Lee (1999). Na základě těchto 

kritických prací Fraipont et al. ještě téhož roku (1999) svou analýzu přepracovali. Výsledky 

ale stejně podpořily jejich předchozí závěry. Je tedy vidět, že otázka hlídání snůšky a téma 

reprodukčních tranzicí  není ještě uzavřené. 
 

6.5. Letové omezení 
  

Mnohé z morfologických a fyziologických rysů unikátních pro ptáky byly 

interpretovány jako adaptace k letu, takže se není čemu divit, že absence živorodosti byla 

vysvětlena obdobně (Marshall 1961, podle Blackburn & Evans 1986). Předpokládá se, že 

nitroděložní vývoj vajec by byl vysoce nevýhodný kvůli handicapu dodatečné hmotnosti, jež 

by se tím uložila během letu (Dorst 1974, podle Blackburn & Evans 1986). S hypotézou 

letových omezení se pojí hlavní předpoklad tvrdící, že oviparie je nutným korelátem letu, a že 

je tedy let s živorodostí neslučitelný. Tento předpoklad však vyvrací přítomnost živorodosti 

u tak vysoce úspěšné skupiny jako jsou netopýři (Chiroptera). Blackburn & Evans (1986) ze 

současně žijících forem usuzují, že všichni ptáci pocházejí z oviparního předka schopného 

letu, kdežto netoypýří předci byli živorodí a terestričtí. Tyto dvě skupiny by nicméně neměly 

být blíže srovnávány, neboť vývoj letu pod selekčními omezeními způsobené živorodostí 

může být odlišný od vývoje živorodosti pod omezeními vyvolané letem. Navíc se netopýři od 

typických ptáků liší svou povahou, frekvencí a délkou jednotlivýh epizod letu. Nicméně i přes 

všechny tyto argumenty nám může příklad netopýrů dobře demonstrovat, že viviparie není 

s letem přirozeně neslučitelná (Blackburn & Evans 1986). 

 S touto hypotézou se také pojí tři předpovědi: 1) živorodost se vyvíjí u nelétavých 

forem ptáků, 2) let je omezován produkcí vajec a 3) hmotnost jednoho vejce se blíží nosnosti 

létající samice. Blackburn & Evans (1986) se snaží všechny tyto predikce diskutovat. 

První předpověď tvrdí, že by se živorodost mohla vyvinout u druhů neschopných letu. 

Ačkoli máme 15 čeledí ptáků zahrnujících nelétavé formy a také pár dalších čeledí s druhy 

létajícími pouze vzácně (převzato z Blackburn & Evans 1986), není mezi nimi ani jeden 

živorodý druh. Tato predikce tedy nebyla podpořena. 
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Druhá předpověď říká, že let by měl být u samic omezen v době produkce vajec. 

Ačkoli jsou relevantní zkoumání vzácná, je důkaz, že pohyb je u samic zvláště omezený 

v době rozmnožování. Samice patrně pokračují v létání, zatímco s sebou nosí „reprodukční 

materiál“ (ať v podobě vejce, předovulačních folikulů či proteinů, lipidů) a zásoby vápníku. 

Třetí předpověď tvrdí, že nosnost létající samice je přibližná nebo převyšující 

hmotnost jejího vejce. Poměr hmotnosti vejce a mateřského těla je u létajících forem 

zpravidla v rozsahu od 1,8 % do 12,5 %. Jen poměrně pár druhů létajících ptáků je známo, že 

tyto hodnoty překračují. U nelétavých ptáků se poměr hmotnosti vejce ku hmotnosti těla blíží 

maximálním hodnotám netopýrů. Netopýří vrhy dosahují u některých druhů až 40 % 

hmotnosti samice (převzato z Blackburn & Evans 1986). Dále například množství tukových 

zásob u migrujících ptáků. Často překračuje zmíněnou řadu hodnot týkající se hmotnosti 

vejce, a to mnohdy o dost, což ukazuje, že hmotnost vejce se nepřibližuje maximální nosnosti 

samice (Blackburn & Evans 1986). Tuk tvoří průměrných 13 až 25 % hmotnosti samice u 

středně migrujících ptáků a 30 až 47 % tělesné hmotnosti u vzdáleně migrujících ptáků, ve 

srovnání s 3 až 5 % u ptáků nemigrujích (Berthold 1975, podle Blackburn & Evans 1986). 

Hmotnostní handicap vyvolaný nitroděložním vývojem vajec se proto zdá být přehnaný. 

 

6.6. Způsob určení pohlaví  
 

U teplotně určeného pohlaví (TSD*) hraje teplota důležitou roli, poněvadž určuje, zda 

se potomek stane samcem nebo samičkou (děje se tak během určité „senzitivní periody“ 

vývoje). Tento způsob určení pohlaví je v kontrastu s genotypickým (chromozomálním) 

určením pohlaví (GSD*), u kterého je pohlaví potomka určeno genotypem a tudíž nezávisí na 

okolních faktorech jako je například teplota. GSD může buď pracovat ve smyslu systému 

samčí heterogametnosti (XX – XY) nebo samičí heterogametnosti (ZZ – ZW) (Blackburn 

1982). Způsobu určení pohlaví a s ním spojené evoluci živorodosti se věnovali např. Bull 

(1980, podle Blackburn 1982) a Mittwoch (1973, podle Blackburn 1982). 

 Bull (1980) vyslovil hypotézu, že TSD může být s evolucí živorodosti neslučitelné, 

protože mateřská inkubace všech embryí pod podobnými teplotními podmínkami by mohla 

vést k nevyváženému poměru pohlaví. Pokud je tato domněnka správná, vývoj živorodosti by 

měl být očekáván přednostně v liniích s genotypicky určeným pohlavím. Výsledky 

Blackburna (1982) tento předpoklad potvrdily. Organ et al. (2009) se ve své práci věnovali 

                                                 
* z angl. temperature-dependent sex determination 
* z angl. genotypic sex determination 
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podobné otázce a snažili se potvrdit hypotézu, že genotypicky určené pohlaví umožnilo 

adaptivní radiaci mořských plazů. U 94 druhů amniotických obratlovců stanovili předtím 

neznámý koevoluční vztah mezi způsobem určení pohlaví a mezi tím, zda druhy rodí živá 

mláďata či snášejí vejce. Mezi zkoumanými skupinami amniot byli i tři samostatné skupiny 

vymřelých druhohorních mořských plazů (mosasauria, sauropterygia, ichthyosauria), u 

kterých bylo známo, že rodí živá mláďata (alespoň někteří z nich). Jejich výsledky ukázaly, že 

každá skupina „vyvinula“ GSD předtím, než získala živorodost. Tento způsob určení pohlaví 

umožnil amniotickým druhům mořskou radiaci (poměrně stabilní teploty otevřeného oceánu 

omezovaly vznik teplotně určeného pohlaví). V závěru své práce shrnuli, že GSD je přítomno 

u všech známých, plně pelagických amniotických skupin, a to u: ichtyosaurů, mosasaurů, 

sauropterygií, mořských hadů, sirén a kytovců. Jejich výsledky potvrdily, že GSD a následná 

evoluce živorodosti jsou zřejmě klíčovými znaky, jež jsou pro mořskou adaptivní radiaci 

amniotických skupin nezbytné. 

 Mittwoch (1973) zase navrhla, že samčí heterogametnost byla nezbytná pro evoluci 

živorodosti u savců, protože samčí embrya potřebovala Y chromozom, aby zvrátila 

potenciálně feminizující účinky samičích hormonů na jejich pohlavní diferenciaci. Na rozdíl 

od toho navrhla, že samičí heterogametnost je možná u ptáků, protože ptačí embryo je včas 

(předtím než nastává rozlišení pohlaví) izolováno od prostředí mateřských hormonů. Jestliže 

je tento argument správný, samčí heterogametnost by mohla preadapatovat linie k živorodosti, 

zatímco samičí heterogametnost by šla opačným směrem a bránila by vzniku živorodosti. 

Jestliže je tedy samičí heterogametnost s živorodostí neslučitelná, může to ustanovit hlavní 

vývojové omezení evoluce živorodosti. Z takovéto hypotézy vyplývají dvě předpovědi: 1) 

živorodost by měla být vzácná mezi taxony se samičí heterogametností a 2) živorodost by se 

měla vyvinout převážně v těch liniích ukazujících samčí spíše než samičí heterogametnost. 

Rozsáhlé analýzy však tyto predikce nepodporují (Blackburn & Evans 1986). Např. samičí 

heterogametnost je pravděpodobně původní pro hady (Bull 1980, podle Blackburn 1982), ale i 

přesto je více než 20 % z jejich celkového počtu živorodých (Blackburn 1985). Mimoto, 

zatímco je známo kolem 38 vzniků živorodosti v čeledích se samčí heterogametností, 

přinejmenším 39 podobných vzniků se vyskytuje i v čeledích se samičí heterogametností 

(Blackburn 1982, 1985). Přesto u dvou čeledí ještěrů (Scincidae a Iguanidae) ukazujících 

vysokou četnost vzniků živorodosti najdeme všeobecnou přítomnost samčí heterogametnosti, 

v kontrastu s několika čeleděmi se samičí heterogametností (Lacertidae, Varanidae a 

Gekkonidae), kde se viviparie vyskytuje zřídka nebo vůbec (Blackburn 1982). Možná tedy 
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Blackburnovy výsledky z části potvrdily skutečnost, že by samičí heterogametnost mohla být 

alespoň mírnějším omezením vzniku živorodosti u plazů. 

 

6.8. Dostupnost kyslíku 
 

Podle některých prací se zdá, že dostupnost kyslíku je důležitým omezením evoluce 

živorodosti (Packard et al. 1977; Guillette 1982; Qualls 1996). Andrews (2002) testovala 

hypotézu, která tvrdí, že dostupnost kyslíku je primárním faktorem určujícím rychlost a 

stupeň vývoje, jemuž jsou plazí embrya v prostředí dělohy vystavena (Andrews & Mathies 

2000). Vejce druhu Sceloporus undulatus inkubovala za podmínek nízké, normální a vysoké 

hladiny kyslíku, a to jak v brzkém, tak pozdním embryonálním vývoji. Diskutovala dvě 

předpovědi: 1) rychlost vývoje a kvalita potomků se zvyšuje v závislosti na zvyšujícím se 

množství kyslíku a 2) kyslíkové požadavky embryií jsou značně vyšší v pozdějších stádií 

embryonálního vývoje (Birchard 2004) a tudíž by potom negativní účinky hypoxie (nízké 

hladiny kyslíku) měly zasáhnout spíše embrya v pozdějších stádiích vývoje. Její výsledky 

podpořily obě predikce. Hypoxie měla negativní účinek na embryonální vývoj ve smyslu 

zárodečné diferenciace a růstu, délky inkubace, mortality vajec a velikosti potomků. A kromě 

toho měl nedostatek kyslíku silnější negativní účinek později ve vývoji nežli dříve. Výsledky 

její práce tedy podpořily hypotézu, že omezená dostupnost kyslíku působí jako vývojové 

omezení (Andrews & Mathies 2000). 

Také jeden mofologický rys může určovat dostupnost kyslíku a tím je tloušťka a 

struktura vaječné skořápky (viz další podkapitola). 

 

6.7. Kalcifikace skořápky 
 

Weekes (1935, podle Tinkle & Gibbons 1977) a Packard (1966)  jako první navrhli, že 

by důležitost vaječné skořápky mohla omezovat vývoj živorodosti. Weekes (1935) uvedl, že 

bylo těžké si představit živorodost, která by se vyvinula v aridních prostředích, protože 

přechodné kroky z oviparie na viviparii by měly za následek postupné ztenčování vaječné 

skořápky a embrya by tak byla vystavena dehydrataci. Packard (1966) přišel s podobným 

tvrzením a to, že plazi prodělávající evoluční ztrátu vaječné skořápky si mohou dovolit delší 

periody děložního vývoje, protože by nemohli v suchých prostředích snést svá vejce (a to ani 

v terminálních stádiích vývoje). Tinkle & Gibbons (1977) ale tvrdí, že ztenčování vaječné 
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skořápky není nutným mezikrokem v evoluci živorodosti, a že vaječná skořápka může být 

odbourávána až později ve vývoji a nakonec zcela potlačena. 

Jelikož je výměna plynů pravděpodobně hlavním problémem nitroděložní existence, 

přišli Packard et al. v roce 1977 s hypotézou, že přechod na živorodost vyžaduje evoluční 

redukci tloušťky a stupně kalcifikace vaječné skořápky jako prostředek snížení difúzní 

vzdálenosti mezi krevními cévami plodu a matky a tím zlepšení dostupnosti kyslíku 

embryům. Tento trend směřující k tenčí vaječné skořápce by se zdál možný například u plazů 

s retencí vajec, u kterých je hlavní funkcí vaječné skořápky ochrana embrya (tu by bylo 

možné v rámci živorodého módu dobře nahradit). U některých plazů má však vaječná 

skořápka i přídatnou funkci (Packard et al. 1977). Zatímco skořápky krokodýlů, ptáků a 

některých želv jsou tvrdé a silně kalcifikované, vaječné skořápky většiny šupinatých plazů 

jsou měkké, pergamenovité a obsahují jen málo vápníku (Packard et al. 1982; Andrews 2004). 

Packard et al. (1977) poukázali na to, že na rozdíl od šupinatých plazů, u kterých žloutek 

představuje hlavní zásobárnu vápníku pro vyvíjející se embrya, želvy, krokodýli a 

samozřejmě i ptáci využívají jako zásobárnu vápníku svých silně kalcifikovaných skořápek. 

Podle nich pouze ti, jehož embrya nejsou závislá na vaječné skořápce jako zásobárně kalcia, 

mohou mít evoluční potenciál stát se živorodým. Silně kalcifikovaná vaječná skořápka 

krokodýl, některých želv a také ptáků nemůže být podle nich proto evolučně eliminována. 

Tento předpoklad by mohl podporovat i fakt,  že ty skupiny šupinatých plazů produkující silně 

kalcifikované skořápky jako jsou Dibamidae (Boulenger 1912; podle Bustard 1968) a gekonní 

čeledi Sphaerodactylidae, Phyllodactylidae a Gekkonidae (Bustard 1968) jsou zcela oviparní. 

Tinkle & Gibbons (1977) nicméně s myšlenkou Packarda et al. (1977), že závislost embryí na 

vápníku z vaječné skořápky brání v redukci tlouštky skořápky, nesouhlasili. Takovéhle 

fyziologické omezení evoluce živorodosti se jim zdálo nepravděpodobné, protože podle nich 

by živorodost určitě využila nějakého náhradního mechanismu pro zásobárnu vápníku a 

látkové výměny, jak bylo např. dokázáno pro některé šupinaté plazy schopné ukládání 

vápníku v endolymfatických váčcích vnitřního ucha a jeho vstřebávání v dobách, kdy je ho 

potřeba (Jenkins & Simkiss 1968, převzato z Tinkle & Gibbons 1977). 

 Blackburn & Evans (1986) diskutovali ve svém článku příhodně nazvaném „Proč 

nejsou žádní živorodí ptáci“ podobný problém vztahující se blíže jen na ptáky (ale 

aplikovatelný i na krokodýly a některé želvy) a to že kvůli silně kalcifikované ptačí skořápce 

nemůže docházet v děloze k dostatečné výměně plynů, což v důsledku brání vzniku 

živorodosti. Na tomto předpokladu založili dvě predikce. Za prvé, vaječná skořápka by 
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nebyla vůbec ukládána. Tato situace se nachází např. u placentálních savců, u kterých už 

nenajdeme žádnou stopu po vaječné skořápce či vaječné membráně. Ukládání vaječné 

skořápky by bylo možné evolučně obejít skrz ztrátu nebo potlačení genů kontrolujících 

formování skořápky (jak patrně nastalo u placentálů). Za druhé, vaječná skořápka by byla 

normálně ukládána a v průběhu embryonálního vývoje postupně ztenčována nebo 

eliminována následkem rostoucích metabolických potřeb embrya. Tato situace je podobná té, 

která nastala u vačnatců (Hughes 1974, podle Blackburn & Evans 1986) a určitých druhů 

šupinatých plazů (např. Blackburn et al. 1984). Není však zatím známo, zdali fyziologický 

mechanismus pro ontogenentickou redukci silně kalcifikované skořápky se musí nutně lišit od 

toho, jež je vyžadován pro méně kalcifikované vaječné membrány (Blackburn 1982). 

Nicméně, jestliže ptačí skořápka poskytuje většinu vápníku pro vývoj (Jenkins 1975, podle 

Blackburn & Evans 1986), potom by ztráta skořápky vyžadovala, aby byl vápník embryům 

dodáván nějakými alternativními prostředky, např. extraembryonálními membrány jako u 

placentálů a vačnatců, žloutkem jako u většiny šupinatých nebo nějakým jiným, náhradním 

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

7. Taxonomická distribuce kalcifikace skořápek 
 

Vaječná skořápka amniotických obratlovců se mezi druhy výrazně liší v míře 

inkrustace a v tloušťce vápenaté vrstvy, což má za následek různou tvrdost skořápky. 

Rozlišujeme tři základní typy: 1) měkkou, pergamenovou skořápku („parchment-like 

eggshell“)*, která je vysoce flexibilní, s velmi malým rozvojem minerální vrstvy - najdeme ji 

u většiny šupinatých plazů, hatérie a ptakořitných, 2) měkkou, pružnou skořápku („pliable-

shelled egg“), která je charakteristická vyšší, strukturovanější minerální vrstvou, ale 

omezenou roztažitelností - mají ji některé želvy a 3) tvrdou, rigidní skořápku („rigid 

eggshell“), která se skládá z vysoce organizované a strukturované minerální vrstvy, je 

neflexibilní a najdeme ji u krokodýlů, ptáků, většiny želv a u několika linií šupinatých plazů. 

Vejce s rozdílnou mírou kalcifikací skořápky se neliší jen v tvrdosti skořápky, ale i zcela 

zásadně v obsahu, především vody při ovipozici (často obsažené v bílkovinové vrstvě) a 

v množství vejcem absorbované vody z inkubačního substrátu (Packard & Packard 1980; 

Thompson & Speake 2004). V příloze se lze podívat na tabulku shrnující taxonomickou 

distribuci kalcifikace skořápek (str.51-53). Díky nedostatečným informacím o typu skořápek 

želv, rozlišuji pouze mezi měkkou (1) a tvrdou vaječnou skořápkou (2). 
                                                 
* pro lepší orientaci v dané problematice v textu používám i anglické ekvivalenty 
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7.1. Ptáci (Aves) 
 

 Ptačí vejce má silně kalcifikovanou, tvrdou a rigidní skořápku. Je méně pórovitá než u 

většiny plazů, což však nebrání dostatečné výměně plynů a vody mezi embryem a okolním 

prostředím (Thompson & Speake 2004). 
 

7.2. Krokodýli (Crocodilia) 
 

Vaječná skořápka krokodýlů je tvrdá, silně kalcifikovaná a rigidní. Vápenatá vrstva 

skořápky je asi stejně silná jako u ptačích vajec srovnatelné velikosti. Mineralizovaná vrstva 

je občas přerušená póry (častěji však než u ptáků), které zabezpečují výměnu plynů a vody 

(Thompson & Speake 2004). 
 

7.3. Želvy (Testudines) 
 

U želv najdeme dva typy skořápek. Pružné skořápky jsou charakteristické pro čeledi 

Dermochelyidae, Cheloniidae, Chelydridae, Pelomedusidae a pro většinu zástupců čeledi 

Emydidae a Podocnemidae. Tvrdé, rigidní skořápky najdeme u čeledí Chelidae, 

Geoemydidae, Testudinidae, Carettochelyidae, Trionychidae, Dermatomydidae, 

Kinosternidae, Platysternidae a pár zástupců čeledi Emydidae a Podocnemidae (Packard et al. 

1982; Lamb & Congdon 1985). Vápenatá vrstva se skládá z jednotlivých útvarů, spojených 

vespod ležící membránou. U druhů s pružnou skořápkou jsou „jednotky“ relativně krátké, 

zavalité a s velkými mezerami mezi sebou, čímž odhalují podložní membránu. Taková vejce 

mohou být deformována, aniž by skořápka praskla. Naproti tomu, u druhů s tvrdou skořápkou 

jsou „jednotky“ poměrně vysoké a obvykle sousedí těsně jedna s druhou, čímž propůjčují 

skořápce charakteristickou pevnost a tvrdost. Skořápky tohoto typu jsou neflexibilní, poměrně 

málo porézní a křehké (Packard 1999). 
 

7.4. Hatérie (Rhynchocephalia*) 
 

 Skořápka hatérií je měkká, flexibilní a svou strukturou se podobá vaječné skořápce 

většiny šupinatých plazů (Deeming & Unwin 2004).  
 

 

 

 

                                                 
* syn. Sphenodontida 
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7.5. Šupinatí plazi (Squamata) 
 

Vaječná skořápka většiny ještěrů a všech hadů je měkká, pergamenovitá a vysoce 

flexibilní. Výjimkami jsou gekoni z monofyla čeledí Gekkonidae, Sphaerodactylidae a 

Phyllodactylidae, jejichž vejce mají rigidní, vysoce mineralizované skořápky (Andrews 2004) 

a čeleď Dibamidae, jejíž zástupci jsou charakterističtí svými tvrdými, kalcifikovanými vejci 

(Boulenger 1912; podle Bustard 1968). Více kalcifikovanou skořápku, snad podobnou pružné 

skořápce želv, mají ještě gekoni rodu Eurydactylodes z čeledi Diplodactylidae, kde ostatní 

zástupci mají kožovité skořápky (Russel & Bauer 2002). 
 

7.6. Ptakořitní (Monotremata) 
 

     Ptakořitní zahrnují čtyři druhy ježur rodu Zaglossus a Tachyglossus a pouze jediný žijící 

druh ptakopyska (Ornithorhynchus anatinus). Vejce jsou malá, kulovitá a mají měkkou a 

kožovitou skořápku, která je strukturně podobná vaječné skořápce moderních šupinatých 

plazů (Grutzner et al. 2008). 
 

7.7. Dinosauři (Dinosauria) 
 

     Tato zajímavá, a veřejností oblíbená, skupina druhohorních plazů budí pozornost vědců již 

jistou řádku let. O jejich ekologii, behaviorálních adaptacích, fyziologii a reprodukčním 

chování se toho ví již poměrně dost. Americký paleontolog Robert T. Bakker přišel v 80. 

letech s kontroverzní myšlenkou živorodosti některých sauropodních dinosaurů (Bakker 

1986). Usuzoval tak z velikosti pánevního otvoru samic, a také z velikosti narozených 

mláďat, která mu přišla příliš velká na to, aby se líhla z vajec. Tento názor na reprodukci 

dinosaurů je dnes již ojedinělý. Četné nálezy hnízd a skořápek vajec všech základních „typů“ 

dinosaurů nasvědčují, že tito druhohorní plazi se líhli z vajec. Ačkoli byla první dinosauří 

vejce popsána již v 19. století, byla jim zprvu věnována jen malá pozornost. Bylo totiž velice 

těžké najít spojitost mezi kostním a oologickým (týkající se vajec, vaječných skořápek a 

hnízd) materiálem. V současnosti však oologie prodělává boom, a to zejména díky bohatým 

nálezům fosilizovaných vajec a hnízd, rozsáhlých snůšek spolu s dinosauřími rodiči, a díky 

nálezům embryí ve vejcích (Grellet-Tinner et al. 2006). Detailní znalost vajec, vaječných 

skořápek a hnízd nám může poskytnout nové paleobiologické informace o reprodukčním 

chování dinosaurů, možná i o jejich fyziologii, a může nám objasnit, jaká specifická skupina 

neptačích dinosaurů je blíže příbuzná ptákům. Co se týče dinosauřích skořápek, dříve se vědci 
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domnívali, že jejich skořápky byly měkké a kožovité jako u většiny dnešních plazů. Podrobné 

studie však ukázaly, že jejich vejce byla pevná a skořápka tvrdá. Dinosauři měli tedy silně 

kalcifikovaná vejce, podobně jako dnešní krokodýli, některé želvy a samozřejmě ptáci 

(Seymour 1979).  
 

7.8. Pterosauři (Pterosauria) 
 

     Pterosauři (či ptakoještěři) byli létající plazi a současníci druhohorních dinosaurů. Díky 

lehkým kostrám jsou jejich fosílie vzácné a tak tato skupina zůstávala stále zahalena 

tajemstvím. V posledních letech však bylo učiněno mnoho objevů, díky kterým jsme 

dostatečně porozuměli pterosauří morfologii, lokomoci a anatomii mozku (Witmer et al. 

2003). Nedávno byly také učiněny objevy, které konečně zodpověděly dlouholetou otázku 

(alespoň pro některé druhy), zda byli pterosauři živorodí či snášeli vejce. Byly to nálezy 

pterosauřích vajec v Číně a Argentině (Chiappe et al. 2004; Ji et al. 2004; Wang & Zhou 

2004). Čínský ptakoještěr (Beipiaopterus) měl kožovitá vejce, bez viditelných krystalků 

uhličitanu vápenatého, podobná většině dnešních moderních šupinatých plazů. Vaječná 

skořápka ptakoještěra z Argentiny rodu Pterodaustro naopak zřetelné krystalky uhličitanu 

vápenatého vykazovala (strukturně se nejvíce podobala skořápkám dnešních krokodýlů). 
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8. Závěr 
 

Živorodost je reprodukční strategie mající řadu výhod i nevýhod. Mezi benefity viviparie 

patří např. příznivá termoregulace vyvíjejících se embryí a s tím spojená větší životaschopnost 

mláďat, nevýhodami zase může být zvýšená mortalita samice či snížená plodnost a s tím 

spojená limitace počtu snůšek. Mezi plazy je živorodost považována za stav odvozený 

(důležitými preadaptacemi vzniku živorodosti jsou vnitřní oplození a sklon k retenci vajec). 

Co se týče vzniku a evoluce živorodosti z oviparního předka, jedná se o gradualistický proces, 

při němž dochází k postupnému zvyšování doby děložní retence vajec, jež potom ve výsledku 

vrcholí úplnou nitroděložní inkubací a tedy živorodostí. Přechody z oviparie na viviparii se 

zdají být oproti opačné tranzici snadné a časté. Přechod z živorodosti na vejcorodost je sice 

méně pravděpodobný a méně obvyklý, ne však ireverzibilní, jak se dříve předpokládalo.  

Pro vysvětlení selekčních sil zodpovědných za evoluci živorodosti bylo navrženo spoustu 

hypotéz. Mezi ty nejcitovanější patří ´adaptace na chladné podnebí´ a hypotéza „bezpečného 

přístavu“. Obě se shodují v názoru, že se živorodost vyvinula zejména z teplotních důvodů. 

Ta první tvrdí, že se živorodost vyvinula v chladných podnebích v důsledku většího 

reprodukčního úspěchu samic schopných děložní retence vajec (a tím příznivější 

termoregulace vyvíjejících se embryí), oproti těm samicím, které jsou nuceny inkubovat svá 

vejce v hnízdě. Druhá hypotéza říká, že prodloužená děložní retence přímo zvyšuje 

životaschopnost vylíhlých mláďat, jelikož vejce inkubovaná teplotou mateřského těla dávají 

„lepší“ potomstvo než vejce inkubovaná za normálních hnízdních teplot. Přikláním                  

se spíše k druhé hypotéze, která dokáže narozdíl od první také dobře vysvětlit                            

evoluci živorodosti v tropech.  

Ve fylogenezi obratlovců se živorodost vyvinula nezávisle na sobě u mnoha nepříbuzných 

taxonů. Najdeme ji mezi parybami, kostnatými rybami, obojživelníky, šupinatými plazy a 

samozřejmě savci. U želv, krokodýlů, ptáků a tuatar k jejímu vzniku nedošlo vůbec. Ideální 

skupinou pro studium evoluce živorodosti jsou šupinatí plazi, neboť u nich viviparie vznikala 

mnohem častěji než u jiných vertebrátních skupin (70 % živorodých druhů šupinatých plazů 

patří buď do čeledí Iguanidae a Scincidae nebo do čeledi Viperidae). Jelikož je živorodost 

rozmístěna ve fylogenetickém stromu amniot velice nerovnoměrně, začali se vědci ptát, jaké 

selekční tlaky vedly k tak častému vzniku živorodosti u určitých skupin a naopak jaké 

selekční tlaky, preadaptace a omezení zabránily vzniku živorodosti u skupin jako jsou ptáci 

nebo želvy. Nejčastěji diskutovanými omezeními vzniku živorodosti jsou: míra kalcifikace 

vaječné skořápky (silně kalcifikované vejce nemůže být evolučně eliminováno z důvodu 
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závislosti na vaječné skořápce jako zásobárně vápníku), dostupnost kyslíku (hypoxie má 

negativní účinek na embryonální vývoj), způsob určení pohlaví (teplotně určené pohlaví může 

být s evolucí živorodosti neslučitelné), hlídání snůšky (jako alternativní strategie 

k živorodosti) a letová omezení vysvětlující absenci živorodosti u ptáků.  

Na základě poznatků shrnutých v této práci můžeme říci, že výzkumu živorodosti je 

věnována nemalá pozornost. Skutečnost, že se živorodost jen mezi šupinatými plazy vyvinula 

více než 100x, vysvětluje sice zarážející množství diverzity, na druhé straně ale způsobuje 

vážné komplikace v pokusech o porozumění tomuto reprodukčnímu fenoménu. Proč bychom 

měli očekávat, že živorodost vznikla v tak početných a různorodých liniích, ve kterých ji 

nacházíme, prostřednictvím stejných specializací? Šance, že jeden druh či klad může být 

užíván jako model pro všechny další živorodé zástupce, zdá se dosti nepravděpodobná. 

Porozumění evoluci živorodosti bude vyžadovat hlavně detailní studie početných linií a 

statistická zobecnění založená na kvantitativních analýzách kladů, ne druhů. Jako                   

neobyčejný příklad evoluční konvergence představuje studium živorodosti pro vědce                     

tedy skutečnou výzvu. Otázky „jak“ a „proč“ se tento fascinující reprodukční vzorec               

vyvinul stále  čekají na svou odpověď. 
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10. Přílohy 
 
Tabulka: Taxonomická distribuce kalcifikace skořápek a živorodosti  
 
0 = živorodost (viviparity) 
1 = nekalcifikovaná skořápka (soft-shelled/leathery/pliable/parchment-like/flexible) 
2 = kalcifikovaná skořápka (hard-shelled/calcerous/rigid)  
 

Druh/taxon (počet druhů) Stav znaku Reference 
Mammalia     

Theria (~ 5400 sp.) 0 Pough et al. 2001 

Prototheria (5) 1 Pough et al. 2001 

Crocodylia (23 sp.) 2 Zug et al. 2001 

Aves (~ 9500 sp.) 2 Pough et al. 2001 

Testudines (~ 313 sp.)    

Pleurodira     

Chelidae 2 Lamb & Congdon 1985; Packard 1999 

Pelomedusidae 1 ― 

Podocnemidae 1,2 ― 

Cryptodira     

Geoemydidae 2 ― 

Testudinidae 2 ― 

Emydidae 1,2 ― 

Platysternidae 2 ― 

Kinosternidae 2 ― 

Dermatemydidae 2 ― 

Chelydridae 1 ― 

Dermochelyidae 1 ― 

Cheloniidae 1 ― 

Trionychidae 2 ― 

Carettochelyidae 2 ― 

Rhynchocephalia (2 sp.) 1 Deeming & Unwin 2004 

Squamata (~ 8200 sp.)     

Amphisbaenia    

Amphisbaenidae 0,1 Andrade 2006 

Trogonophidae 0,1 ― 

Bipedidae 1 ― 

Blanidae 1 ― 

Cadeidae 1 ― 

Rhineuridae 1 ― 

Sauria (Lacertilia)     

Lacertidae 0,1 Blackburn 1982 

group TEIIOIDEA     

Teiidae 1 Blackburn 1982 

Gymnophthalmidae 1 ― 

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 rozmnožování čeledi Pseudoxenodontidae jsem nenašla téměř žádné relevantní informace. Až na zmínku v 
Zug et al. (2000), kde se píše (zástupci čeledi Pseudoxenodontidae jsou zde ještě řazeni do čeledi Colubridae, 
podčeleďi Natricinae), že američtí zástupci podčeledi jsou výhradně viviparní, kdežto zástupci Starého světa jsou 
ve většině oviparní. Jelikož jsou oba rody (Plagiopholis, Pseudoxenodon) z Asie, za pravděpodobnější jsem 
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 

Fosilní 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 rozmnožování této skupiny mořských plazů se toho ví velice málo. Podle dvou nálezů gravidních samic bylo 
ale dokázáno, že alespoň někteří zástupci této skupiny byli živorodí. 
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Kladogramy 
 vytvořeny v programu Mesquite 
 finální úprava kladogramů v grafickém programu CorelDRAW 
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Kladogram 2 – Sauria a Amphisbaenia 
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Kladogram 3 – Ophidia 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 


