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woju młode mają nikłe szanse na osiągnięcie 
dojrzałości i wydanie potomstwa. 

Żyworodność i przetrzymywanie jaj wy-
ewoluowały wielokrotnie w świecie zwierząt, 
w tym ponad 140 razy u kręgowców. Na pod-
stawie badań gadów łuskonośnych (Squamata), 
wysunięto przypuszczalnie, że zatrzymanie roz-
wijających się jaj wewnątrz ciała samicy było 
adaptacją do zimnego klimatu (Blackburn 
2006). Także w większości grup zwierząt bez-
kręgowych znane są przynajmniej pojedyncze 
gatunki, które odniosły sukces ewolucyjny in-
kubując młode w swoim ciele (Clutton-Brock 
1991, McGhee 2011) (Tabela 1). Ze względu 
na różnorodność taksonomiczną i ekologiczną 
bezkręgowców, a także z powodu nieporów-
nanie słabszego poznania biologii tych zwie-
rząt, wielokrotne i niezależne powstanie szero-
ko rozumianej żyworodności i jej adaptacyjne 
znaczenie nie jest dostatecznie wyjaśnione. 

Poniżej przedstawiono wybrane przykłady 
strategii rozrodczych stawonogów, mięczaków 
i szkarłupni chroniących jaja bądź młode we-
wnątrz ciała oraz spotykane w literaturze in-
terpretacje dotyczące czynników selekcyjnych 
odpowiedzialnych za ewolucję żyworodności i 
przetrzymywania jaj w tych grupach zwierząt.

Żyworodność i przetrzymywanie jaj to stra-
tegie rozrodu związane z wysoką inwestycją 
w każdy z organizmów potomnych. Można 
je traktować jako jeden z typów szeroko ro-
zumianej opieki nad potomstwem, obejmują-
cej według Clutton-Brocka (1991) zarówno 
przygotowanie nor i gniazd, wytwarzanie du-
żych jaj zawierających znaczną ilość materia-
łów zapasowych, opiekę nad jajami wewnątrz 
lub na zewnątrz ciała, dostarczanie pokarmu 
młodym przed i po urodzeniu, jak i zapew-
nienie bezpieczeństwa potomstwu, niezależ-
nemu pod względem pokarmowym. Strategia 
rozrodu polegająca na inkubacji rozwijających 
się zarodków wewnątrz ciała samicy zwiększa 
szanse przeżycia potomstwa, ale ze względu na 
ograniczone zasoby energii, które mogą być 
przeznaczone na funkcje rozrodcze, doprowa-
dza do ograniczenia liczby produkowanych 
młodych (Roff 1992). U zwierząt żyworod-
nych obok niższej płodności, w porównaniu 
z pokrewnymi gatunkami jajorodnymi, można 
oczekiwać spadku przeżywalności ciężarnych 
samic. A zatem strategia opieki nad jajami lub 
młodymi wewnątrz ciała rodzica zwiększa jego 
dostosowanie tylko w sytuacji, kiedy pozba-
wione opieki na najwcześniejszym etapie roz-
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Terminologia dotycząca zjawiska przetrzy-
mywania jaj bądź embrionów w ciele rodzi-
ca jest niejednoznaczna. W dotychczasowych 
podziałach często stosowanym kryterium 

było miejsce wylęgu młodych (wewnątrz ro-
dzica bądź już po złożeniu jaj) (Blackburn 
1994). Nowy podręcznik zoologii pod redak-
cją Błaszaka (2011) definiuje żyworodność 
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jako rodzaj reprodukcji polegający na tym, 
że zapłodnione komórki jajowe pozostają w 
obrębie układu rozrodczego samicy i roz-
wój zarodkowy przebiega w jej organizmie. 
W przypadku odżywiania zarodka przez or-
ganizm matki, czyli matrotrofii, wyróżniono 
łożyskowce (przekazywanie substancji od-
żywianie przy pomocy łożyska), żyworod-
ność adenotroficzną (za pomocą struktur 
podobnych do łożyska) lub żyworodność 
hemoceliczną, inaczej aparię (rozwój kosz-
tem hemocelu i narządów wewnętrznych or-
ganizmu matczynego). Znanym przykładem 
żyworodnych bezkręgowców są skorpiony, 
których zarodki rozwijają się w rozgałęzie-
niach macicy, zrastających się z uchyłkami 
jelita i tworzącymi powierzchnię absorpcyj-
ną, analogiczną do łożyska (Warburg 2010). 
Kolejnym typem rozrodu jest żyworodność 
lecytotroficzna (=jajożyworodność) polegają-
ca na inkubacji jaj wewnątrz organizmu ro-
dzicielskiego aż do zakończenia rozwoju za-
rodkowego, ale zarodki odżywiają się tylko 
żółtkiem zawartym w jaju. 

W przypadku ślimaków lądowych ope-
ruje się terminem retencja jaj dla określenia 
przetrzymywania zarodków w jajowodzie 
przez pewien czas, zwykle krótszy niż całko-
wity rozwój embrionalny (Tompa 1979, Baur 
1994). Po okresie wewnętrznej inkubacji jaj 
ślimaki składają je do gleby, mchu, w szcze-
liny skalne, gdzie następuje dalszy rozwój 
embrionalny aż do wylęgu. U niektórych ga-
tunków retencja jaj może zachodzić fakulta-
tywnie, w zależności od panujących warun-
ków atmosferycznych, np. u rozmnażającego 
się cały rok tropikalnego ślimaka Limicolaria 
martensiana (Achatinidae) wewnętrzna in-
kubacja jaj ograniczona jest do pory suchej, 
podczas gdy w porze deszczowej jaja są 
składane wkrótce po uformowaniu (Owiny 
1974). 

W entomologii zawęża się znaczenie ter-
minu żyworodność adenotroficzna do sytu-
acji, w której larwa karmiona jest wydzieliną 
wytwarzaną przez samicę i wyróżnia dodatko-
wo żyworodność pseudołożyskową, kiedy em-
brion otrzymuje pożywienie przez specjalnie 
uformowaną strukturę (tzw. pseudołożysko) 
(Klowden 2007). U muchówek w obrębie 
gatunków żyworodnych wyróżnia się formy 
o strategii określanej jako larworodność oraz 
poczwarkorodność (Meier i współaut. 1999). 
W pierwszym przypadku inkubacja jaj odby-
wa się w pochwie i tam wylęgają się larwy. 
Poczwarkorodność, czyli formowanie po-
czwarki jeszcze w drogach rodnych samicy, K

ar
ac

za
n

y 
B

la
tt

o
d

ea
+

+
ko

ko
n

y 
ja

jo
w

e 
p

rz
yc

ze
p

io
n

e 
d

o
 o

d
w

ło
ka

; 
ja

jo
w

ó
d

 
D

ip
lo

pt
er

a
 p

u
n

ct
a

ta

Ję
tk

i 
E

p
h

em
er

o
p

te
ra

+
ja

jo
w

ó
d

C
lo

eo
n

 d
ip

te
ru

m

W
id

el
n

ic
e 

P
le

co
p

te
ra

+
ja

jo
w

ó
d

C
a

pn
ia

 b
if

ro
n

s

C
h

rz
ąs

zc
ze

 C
o

le
o

p
te

ra
+

+
ja

jo
w

ó
d

C
h

ry
so

m
el

a
 v

a
ri

a
n

s

G
ry

zk
i 

P
so

co
p

te
ra

+
ja

jo
w

ó
d

A
rc

h
ip

so
cu

s 
pa

rv
u

lu
s

M
o

ty
le

 L
ep

id
o

p
te

ra
+

ja
jo

w
ó

d
Ti

n
ea

 v
iv

ip
a

ra

W
ac

h
la

rz
o

sk
rz

yd
łe

 S
tr

ep
si

p
te

ra
+

+
ja

m
a 

ci
ał

a
St

yl
o

ps
 m

el
it

ta
e

Sk
o

rk
i 

D
er

m
ap

te
ra

+
ja

jo
w

ó
d

H
em

im
er

u
s 

ta
lp

o
id

es

*+
+

+
o

p
ie

ka
 n

ad
 p

o
to

m
st

w
em

 d
o

m
in

u
je

; 
+

+
w

ys
tę

p
u

je
 c

zę
st

o
; 

+
w

ys
tę

p
u

je
 b

ar
d

zo
 r

za
d

ko



566 Anna Sulikowska-Drozd

pomiędzy zapłodnionym jajem a wylęgającym 
się osobnikiem młodocianym, świadczącej o 
dodatkowym zaopatrywaniu zarodków w sub-
stancje odżywcze przez organizm rodzicielski. 
W takich przypadkach stosowany jest termin 
matrotrofia, oznaczający przekazywanie rozwi-
jającym się zarodkom substancji odżywczych, 
zarówno w formie wydzieliny i/lub poprzez 
struktury przypominające łożysko, pierwotnie 
wprowadzony dla ryb przez Wourmsa (1981). 
Zjawisko matrotrofii występuje m.in. u małży 
Sphaeriidae, Unionidae i Corbiculidae (Glau-
brecht i współaut. 2006). Zarodki zaleszczot-
ków noszone w workach lęgowych przycze-
pionych do ciała samicy wytwarzają organ 
ssący, przy pomocy którego pobierają pokarm 
od matki (Błaszak 2011). U lądowych równo-
nogów z grupy stonóg (Oniscidea) opisywano 
specjalne wyrostki zwane kotyledonami, które 
produkują śluzowaty płyn, w którym rozwijają 
się zarodki inkubowane w komorze jajowej. 
Według Warburga (2012) ich funkcja jest nie 
w pełni udokumentowana.

Wśród żyworodnych Diptera wytwarzają-
cych pojedyncze larwy dominuje zaopatrywa-
nie embrionów w substancje odżywcze po-
chodzące wyłącznie z żółtka zawartego w jaju 
(lecytotrofia), ale u niektórych muchówek z 
rodziny Hippoboscidae (np. Melophagus sp.) 
czy Glossinidae (mucha tse-tse) larwy wyklu-
wające się w macicy odżywiane są wydzielina-
mi produkowanymi przez gruczoły dodatko-
we uchodzące do pochwy, a także materiałem 
znajdującym się w zbiorniku nasienia (Meier 
i współaut. 1999, Resh i Cardé 2003). Wśród 
opiekujących się potomstwem ślimaków Thia-
ridae również występują dwa typy odżywiania 
zarodków (Glaubrecht 2006). U Melanoides 
tuberculatus embriony dorastają do wielkości 
5-7 skrętów muszli, gdyż korzystają prawdopo-
dobnie z substancji odżywczych wydzielanych 
przez nabłonek wyściełający komorę lęgową 
(matrotrofia), natomiast u innych gatunków 
(np. Tiara amarula) w komorze lęgowej brak 
tkanki odżywczej, a zarodki rozwijają się tylko 
do stadium larwy veliger (lecytotrofia). O zna-
czeniu substancji zapasowych zawartych w jaju 
w odżywianiu zarodków świadczą duże roz-
miary jaj u większości szkarłupni przejawiają-
cych opiekę nad potomstwem (Bosch i Slatte-
ry 1999). Jaja Neosmilaster georgianus są ok. 
tysiąc razy cięższe (średnica 2,17 mm) niż u 
gatunków z larwą planktotroficzną (samodziel-
nie odżywiającą się w środowisku zewnętrz-
nym), a zarodki tej rozgwiazdy przekształcają 
się bezpośrednio w formy młodociane bez 
stadiów pośrednich nawiązujących do fazy 

występuje tylko u pasożytujących na nietoper-
zach przedstawicielach rodziny Streblidae. 

Termin żyworodność w szerokim sensie 
stosuje się niekiedy do zwierząt, które in-
kubują rozwijające się jaja w obrębie ciała, 
ale poza układem rozrodczym. Dotyczy to 
przede wszystkim małży, u których komo-
ry lęgowe (marsupia) tworzą się w skrze-
lach (Korniushin i Glaubrecht 2002, 2003; 
Glaubrecht i współaut. 2006). U Sphaerii-
dae zapłodnione jaja trafiają do przestrzeni 
międzyblaszkowych skrzeli, tam otaczane 
są tkanką nabłonkową pochodząca z nitek 
skrzelowych. Po osiągnięciu większych roz-
miarów (0,7–1,1 mm) zarodki przerywają 
ścianę komór lęgowych i rozwijają się dalej 
w przestrzeni wewnątrzskrzelowej (Piechoc-
ki i Dyduch-Falniowska 1993). U małży z ro-
dziny Corbiculidae (np. Corbicula australis i 
C. fluminalis) krótkotrwałą inkubację larw w 
skrzelach matki (do stadium pediveliger lub 
stadium młodocianego z muszlą ok. 0,25–0,4 
mm) określa się jako jajożyworodność, a 
przedłużoną inkubację i rozwój stosunkowo 
dużych, oskorupionych młodych (>1–5 mm 
u Neocorbicula limosa) jako żyworodność 
(Glaubrecht i współaut. 2006). 

W wielu grupach zwierząt jaja i młode 
ochraniane są w komorach lęgowych położo-
nych pomiędzy wyrostkami odnóży bądź pod 
pancerzem (skorupiaki: torboraki Peracari-
da, wioślarki Cladocera), w uchyłkach ściany 
ciała (strzykwy Holoturoidea), a także w tor-
bach lęgowych i kokonach przyczepionych 
okresowo do samicy (widłonogi Copepoda, 
zaleszczotki Pseudoscorpionidea) (McClin-
tock 2008, Błaszak 2011). W ścisłym znacze-
niu gatunki te nie są żyworodne, ale długa 
inkubacja embrionów wewnątrz specjalnych 
struktur pozwala na wypuszczenie do środo-
wiska młodych zaawansowanych w rozwoju. 
W literaturze anglojęzycznej, dla określenia 
strategii rozrodu obejmujących inkubację jaj 
i młodych poza strukturami układu rozrod-
czego, np. u płazów w obrębie żołądka lub 
worków głosowych, używany jest szeroki ter-
min brooding (Blackburn 1994), dla które-
go brak utrwalonego odpowiednika z języku 
polskim.

Ograniczeniem stosowania podanego roz-
różnienia miedzy żyworodnością i jajożywo-
rodnością jest niepełny stan wiedzy o anato-
mii i fizjologii bezkręgowców. Nieznajomość 
histologii i histochemii poszczególnych gatun-
ków powoduje, że organizmy bywają zaklasy-
fikowane do organizmów żyworodnych jedy-
nie na podstawie dużej różnicy w wielkości 
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Ophionotus hexactis, gdzie zarodki podczas 
rozwoju w komorze lęgowej powiększają się 
nawet 560 razy, a także u rozgwiazdy Lepta-
sterias, u której na skutek kanibalizmu ginie 
ponad 70% embrionów. Z kolei w rozwo-
ju rozgwiazdy N. georgianus adelfofagia ma 
marginalne znaczenie; na skutek kanibalizmu 
embriony przyrastają tylko o ok. 10% (Bosch 
i Slattery 1999). W komorze lęgowej tego 
gatunku obserwowano grube, cylindryczne 
wypustki łączące osobniki ze sobą; zarodki w 
stadium atrofii (zróżnicowane, ale z zapadnię-
tą ścianą ciała i pozbawione wewnętrznych 
substancji zapasowych) połączone były ze 
zdrowymi embrionami. Na ewolucję i utrzy-
mywanie się adelfofagii może wpływać wielo-
ojcostwo jednego miotu (np. u N. georgianus 
kopulacja następuje z 2–3 partnerami równo-
cześnie) i możliwość rozpoznawania pokre-
wieństwa w lęgu (Bosch i Slattery 1999). 
Kanibalizm wewnątrz komory lęgowej wy-
stępuje też prawdopodobnie u żyworodnych 
ślimaków Melanoides tuberculatus (Ben-Ami i 
Hodgson 2005).

wolnopływającej larwy. Tą samą zależność ilu-
strują przykłady ślimaków z rodziny Pachychili-
dae (Cerithioidea), gdzie formy opiekujące się 
potomstwem (z rodzajów Brotia, Jagora) pro-
dukują jaja o średnicy ok. 1 mm, trzykrotnie 
większej niż ślimaki jajorodne (Melanatria sp. 
0,25–0,3 mm) (Köhler i współaut. 2004).

Trzecią drogą pozyskania pokarmu przez 
rozwijające się w komorze lęgowej zarodki 
może być adelfofagia, czyli rodzaj kanibalizmu, 
polegający na odżywianiu się osobnikami z 
tego samego miotu. Dowody na adelfofagię 
istnieją u rozgwiazd Paririella vivipara i P. 
parvivipara, które przetrzymują rozwijające 
się potomstwo w jajnikach (Byrne i Cerra 
1996); inkubowane młode wynicowując żo-
łądek trawiły mniejsze rodzeństwo. U wspo-
mnianych gatunków z rodzaju Paririella jaja 
są wyjątkowo małe w porównaniu z jajami in-
nych szkarłupniami, które opiekują się lęgami 
(średnica jaj 135–148 μm), a kanibalistyczne 
młode przed opuszczeniem ciała rodzica mia-
ły średnicę 1–5 mm. Bosch i Slattery (1999) 
odnotowują podobne zjawisko u wężowidła 

ADAPTACYJNE ZNACZENIE ŻYWORODNOŚCI

Nieruchome stadia w cyklu życiowym, 
takie jak jaja, łatwo mogą zostać zniszczo-
ne przez drapieżniki, pasożyty czy czynniki 
abiotyczne (np. susza, zmiany temperatury). 
Inkubacja wczesnych stadiów rozwojowych 
wewnątrz ciała rodzica zmniejsza te zagro-
żenia, a stadia młodociane bezpośrednio po 
urodzeniu zdolne są do poruszania się i sa-
modzielnego poszukiwania pożywienia. 

Teoretyczne przewidywania dotyczące 
przystosowawczego znaczenia żyworodno-
ści testowano porównując przeżywalność 
embrionów przetrzymywanych w komorze 
lęgowej morskich ślimaków pobrzeżków, 
Littorina saxatilis, z embrionami jajorodne-
go gatunku L. arcana rozwijającymi się w 
środowisku zewnętrznym (Hughes 1995). W 
warunkach deficytu wilgoci jaja L. arcana w 
większości ginęły (65% śmiertelności), pod-
czas gdy nie notowano śmiertelności mło-
dych w komorze lęgowej L. saxatilis narażo-
nej na wysychanie. Embriony gatunku żywo-
rodnego miały wyższą przeżywalność także 
przy niewielkim podniesieniu temperatury i 
obniżeniu zasolenia wody z 32 do 15‰, ale 
znaczny wzrost temperatury powodował stra-
tę całego lęgu, prawdopodobnie ze względu 
na słabą wentylację komory. 

Z kolei larwy żyworodnych muchówek 
z rodzaju Sarcophaga, żywiące się padliną, 
mają dodatkową przewagę nad konkurenta-
mi z gatunków jajorodnych, ponieważ nie 
tylko są zdolne do odżywiania się bezpo-
średnio po opuszczeniu organizmu matki, 
ale także mogą aktywnie niszczyć jaja i lar-
wy innych padlinożerców (Meier i współaut. 
1999). Znane są też przypadki, kiedy larwy 
Sarcophagidae wylegające się z samicy zabi-
tej lub unieruchomionej przez odrętwiacza 
Oxybelus sparideus (grzebaczowate Spheci-
dae) zabiły potomstwo tego parazytoida.

Niektóre żyworodne owady (biegacz 
Pseudomorpha, kłusaki Corotoca i in.) są 
pasożytami żyjącymi w koloniach termitów 
lub mrówek, a więc w środowisku, gdzie in-
kubacja zarodków w ciele samicy eliminuje 
potencjalną śmiertelność z powodu rozpo-
znania jaj przez gospodarzy (Liebherr i Kava-
naugh 1985). W innych przypadkach larwo-
rodność ułatwia transmisję pasożyta między 
gospodarzami (Clutton-Brock 1991).

Wśród ślimaków lądowych jajożyworod-
ność spotykana jest szczególnie często u nie-
wielkich gatunków z podrzędu Orthurethra, 
u których średnica i wysokość muszli nie 
przekraczają 3–5 mm (Heller i współaut. 
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lęgowej może być szczególnie adaptatywne 
dla organizmów rozmnażających się parteno-
genetycznie, a więc wyjątkowo wrażliwych 
na akumulację szkodliwych genów (Lively i 
Johnson 1994). Zwracano przede wszystkim 
uwagę na częstość występowania partenoge-
nezy u opiekujących się lęgami parzydełkow-
ców i mięczaków. Zwierzęta inkubujące mło-
de mogą prawdopodobnie przeciwdziałać 
akumulacji groźnych mutacji poprzez rozpo-
znawanie i aktywne usuwanie uszkodzonych 
embrionów z komory lęgowej. Doświadczal-
nie hipotezę tę próbował weryfikować Pinto 
i współautorzy (2007), którzy obserwowali 
przedwczesne usuwanie jaj i embrionów z 
komór lęgowych małżoraczków Darwinuli-
dae. Określono, że ok. 30% potomstwa Pen-
thesilenula brasiliensis było usuwane bez 
inkubacji, większość usuniętych jaj wylegało 
się i dalej rozwijało, ale żadne nie osiągnęło 
dojrzałości, co może wskazywać na zdolność 
rodzica do oceny jakości potomstwa. 

1997). Ze względu na budowę układu wy-
dalniczego wczesne stadia embrionalne śli-
maków z tej grupy są mało odporne na okre-
sowe podtapianie. W siedliskach narażonych 
na powodzie, na przykład na brzegach rzek, 
przetrzymywanie embrionów w macicy do 
czasu pełnego rozwoju nerek ma dużą war-
tość adaptacyjną. 

W odniesieniu do morskich bezkręgow-
ców wysunięto przypuszczenie, że niewiel-
kie osobniki nie są w stanie zagwarantować 
swojego sukcesu rozrodczego poprzez pro-
dukcję dużej liczby jaj, które rozwijają się w 
planktotroficzne larwy, swobodnie unoszące 
się i odżywiające w toni wodnej. A zatem w 
ich przypadku korzystną strategią jest inwe-
stowanie w mniejszą liczbę potomstwa, przy 
jednoczesnym zwiększaniu szansy młodych 
na osiedlenie się w odpowiednim siedlisku 
i uniknięcie planktonożernych drapieżników 
(Strathmann i Strathmann 1982).

W literaturze można też spotkać hipotezę, 
że przetrzymywanie potomstwa w komorze 

KOSZTY ŻYWORODNOŚCI

Żyworodność związana jest z dodatko-
wymi wydatkami energetycznymi w okresie 
inkubacji embrionów, a ponadto może pro-
wadzić do modyfikacji zachowania zwierzę-
cia, która zmniejsza jego dostosowanie. Za-
zwyczaj ogranicza zdolność do ucieczki lub 
ukrycia się. Zaobserwowano na przykład, że 
prędkość ucieczki ciężarnych samic skor-
pionów jest istotnie niższa niż pozostałych 
osobników (Shaffer i Formanowicz 1996). 
Z kolei u rozwielitek samica z wypełnioną 
komorą lęgową jest lepiej widoczna w toni 
wodnej niż pozostałe osobniki i staje się ła-
twym łupem dla ryb planktonożernych po-
sługujących się wzrokiem (Pijanowska 1985). 
Czasem opieka nad potomstwem upośledza 
zdolność pozyskiwania pokarmu w tak du-
żym stopniu, że w okresie inkubacji młodych 
możliwe jest korzystanie tylko z wcześniej 
nagromadzonych rezerw energetycznych. 
Dla przykładu u Leptasterias hexactis i Neo-
smilaster georgianus (Asteroidea) samice 
umieszczają jaja w jamie podgębowej i prze-
stają się odżywiać: na ponad dwa miesiące w 
przypadku pierwszego z wymienionych ga-
tunków i do ponad roku u drugiego (Bosch 
i Slattery 1999). Ograniczenie pobierania 
pożywienia zmniejsza alokację energii do 
tkanek układu rozrodczego i opóźnia kolej-
ne okresy rozrodu; gatunki rozgwiazd nie 

przetrzymujące embrionów rozmnażają się w 
warunkach polarnych co rok, a te opiekujące 
się potomstwem rzadziej, co powoduje obni-
żenie sukcesu reprodukcyjnego osobników 
w skali całego życia. Zmniejszenie płodności 
obserwuje się również u jajożyworodnych 
ślimaków lądowych, które mają mniejsze lęgi 
niż gatunki jajorodne (Baur 1994).

W niektórych przypadkach rodzenie du-
żych młodych może powodować uszkodze-
nie ciała samicy. U roztoczy z grupy me-
chowców (Oribatida) rozwijające się w he-
mocelu larwy odżywiają się tkankami matki 
(aparia), a jej pancerz chroni potomstwo; 
samica ginie zanim młode opuszczą jej ciało 
(Błaszak 2011).

Ewolucja opieki nad lęgiem związana 
była u niektórych zwierząt z rozwojem do-
datkowych struktur morfologicznych. U sko-
rupiaków z grupy Peracarida (należą tu m.in. 
równonogi i obunogi) komora lęgowa po-
wstaje na tułowiu, jako zagłębienie otoczone 
2–7 parami owalnych płytek, oostegitów, bę-
dących wyrostkami członów biodrowych od-
nóży tułowiowych (Błaszak 2011). Według 
Glaubrechta (2006) u większości żyworod-
nych Gastropoda komora lęgowa tworzona 
jest przez zmodyfikowany jajowód (u Litto-
rina saxatilis, Viviparus viviparus, Potamo-
pyrgus antipodarum), jednak u niektórych 
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chiliidae) — tu funkcję komory lęgowej pełni 
jama płaszczowa. 

Wśród muchówek żyworodność wyewo-
luowała co najmniej 61 razy niezależnie 
(Meier i współaut. 1999). Jednak prawie 
wszystkie muchówki żyworodne należą 
do grupy Schizophora, co można wiązać z 
morfologią układu rozrodczego samicy. Wy-
stępuje tu długa pochwa, która może przej-
mować funkcję torby lęgowej w obrębie 
ciała.

grup struktury służące do inkubacji młodych 
powstawały poza kanałami układu rozrodcze-
go. Thiaridae (przykładowo Melanoides tu-
berculatus) przetrzymują zarodki w komorze 
utworzonej w przedniej części nogi i sięga-
jącej do okolicy karkowej. Ta wewnętrznie 
podzielona komora mogła powstać poprzez 
inwaginację organu służącego do składania 
jaj u pokrewnych grup Cerithioidea. Jeszcze 
inne rozwiązanie stwierdzono u endemicz-
nych filipińskich ślimaków Jagora (Pachy-

ŻYWORODNOŚĆ A ŚRODOWISKO ŻYCIA

Zgromadzone dotychczas dane o strate-
giach życiowych bezkręgowców sugerują, że 
szeroko rozumiana żyworodność jest szcze-
gólnie częsta w surowych i nieprzewidywal-
nych środowiskach (Clutton-Brock 1991). 
Na przykład Baur (1994) podaje, że wśród 
ślimaków lądowych obserwowana jest u wie-
lu gatunków zamieszkujących ściany skalne 
lub mury, gdzie brak odpowiednich miejsc 
do składania jaj, a także w rejonach z rozpo-
czynającą się nieregularnie porą deszczową.

Wysoki odsetek gatunków przetrzymują-
cych rozwijające się zarodki obserwowano 
wśród mięczaków i szkarłupni w morzach 
polarnych. Bosch i Slattery (1999) podają, 
że wśród płytkowodnych rozgwiazd w regio-
nach polarnych 18 z 34 gatunków o znanym 
rozwoju opiekuje się potomstwem. Odsetek 
jeżowców o takiej strategii rozrodu u wy-
brzeży antarktycznych przekracza 70% (Po-
ulin i Feral 1996). 

Wśród małży większość gatunków mor-
skich z wód umiarkowanych jest jajorodna, a 
żyworodność była wiązana z kolonizacją sie-
dlisk słodkowodnych i/lub specjacją w tych 
siedliskach (por. Glaubrecht i współaut. 
2006). U groszkówkowatych (Sphaeriidae) i 
korbikulowatych (Corbiculidae) gatunki za-
mieszkujące wody estuariów i zbiorniki sło-
nawe nie inkubują jaj i wypuszczają wolno-
pływające larwy typu veliger. Natomiast cał-
kowicie słodkowodne gatunki zwykle inku-
bują potomstwo w torbach lęgowych położo-
nych w skrzelach i uwalniają zaawansowane 
w rozwoju, oskorupione młode. Według 
dotychczasowej wiedzy, żyworodność u Cor-
biculidae powstała trzykrotnie — w oddziel-
nych liniach filogenetycznych występujących 
w wodach słodkich Ameryki Południowej, 
Madagaskaru i Sulawesi (Glaubrecht i współ-
aut. 2006). 

W obrębie ślimaków Cerithioidea grupy 
rozwijające się w wodach słodkich także wie-
lokrotnie zyskały zdolność do przedłużonej 
retencji jaj, podczas gdy przytłaczająca więk-
szość taksonów morskich pozostała ściśle ja-
jorodna (Köhler i współaut. 2004). Uważa 
się, że jedną z adaptacji do życia w wodach 
słodkich było powiększenie rozmiarów jaj w 
porównaniu z blisko spokrewnionymi forma-
mi słonowodnymi. Wolnopływające w plank-
tonie larwy w warunkach śródlądowych na-
rażone są na trudniejsze i bardziej zmienne 
warunki wynikające z małej objętości i nie-
trwałości zbiorników wodnych i zmiennej 
dostępności pokarmu. W wodach płynących 
dodatkowym zagrożeniem jest przenosze-
nie larw poza preferowane siedliska. Z tych 
powodów przejście od rozwoju złożonego, 
obejmującego planktoniczną larwę, do pro-
stego, odbywającego się wewnątrz osłon 
jajowych, miało najprawdopodobniej duże 
znaczenie adaptacyjne dla słodkowodnych 
ślimaków. Wzrost zarodka odbywa się tu 
kosztem materiałów zapasowych zawartych 
w jaju, a zatem konieczność dostarczenia od-
powiednich ilości żółtka musiała się wiązać 
z produkcją większych kapsuł jajowych, a to 
z kolei pociągnęło za sobą zmniejszenie licz-
by produkowanych jaj. Köhler i współauto-
rzy (2004) postawili tezę, że właśnie zmiany 
wielkości i liczby jaj związane z przejściem 
ślimaków na rozwój prosty w wodach słod-
kich stały się czynnikiem sprzyjającym wielo-
krotnemu powstaniu żyworodności u Pachy-
chilidae (Cerithoidea). Założyli oni, że przy 
wzroście inwestycji w pojedyncze jajo, każ-
da, nawet częściowa strata lęgu staje się dla 
rodzica bardziej dotkliwa, tj. silniej wpływa 
na jego sukces reprodukcyjny. Zatem prze-
trzymywanie jaj lub rozwijających się mło-
dych w ciele samicy zwiększało szanse na 
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samodzielnego odżywiania się larwy. Z dru-
giej strony, każdy z tych substratów wykorzy-
stywany jest także przez larwy gatunków ja-
jorodnych, a zatem nie można wiązać specja-
lizacji pokarmowej z pojawieniem się opieki 
nad potomstwem; preferencje pokarmowe 
wyewoluowały wcześniej niż żyworodność. 
W opinii Meiera i współautorów (1999) ży-
worodność jest prawdopodobnie korzystna, 
gdy larwy żyją w środowiskach nietrwałych, 
ale nacisk selekcyjny na zmianę pierwotnych 
strategii rozrodu nie jest zbyt silny. Występo-
wanie żyworodności u muchówek hematofa-
gicznych (np. mucha tse-tse, rodzina Glossi-
nidae) interpretowano jako efekt obfitego i 
wysokoenergetycznego pokarmu samic.

Żyworodne pobrzeżki Littorina saxatilis 
zasiedlają niestabilne siedliska litoralne, takie 
jak estuaria, słonawiska, żwirowe lub muliste 
brzegi o ruchomym podłożu (Hughes 1995). 
Takie miejsca nie stwarzają warunków do de-
ponowania masy jajowej i dlatego wybiera je 
niewiele gatunków ślimaków. Natomiast na 
podłożach twardych L. saxatilis musi konku-
rować z gatunkami jajorodnymi.

Opieka nad potomstwem uważana jest za 
element biologii gatunku predestynujący nie-
które bezkręgowce do kolonizacji nowych 
obszarów (Statzner i współaut. 2008). Przy-
kładów dostarczają rozprzestrzeniające się w 
naszym kraju inwazyjne mięczaki Potamopyr-
gus antipodarum i Corbicula fluminalis, u 
których wrażliwe stadia larwalne chronione 
są przed czynnikami środowiskowymi w cie-
le rodzica, a ponadto rozród może odbywać 
się na drodze partenogenezy.

pomyślny rozwój potomstwa i wzmacniało 
jej dostosowanie. Opieka nad potomstwem 
u ślimaków ewoluowała głównie, ale nie wy-
łącznie w wodach słodkich. Nie był to też 
dla mięczaków warunek kolonizacji tego bio-
topu (Strong i Glaubrecht 2007).

Dużą różnorodność jajożyworodnych śli-
maków stwierdzono w starych jeziorach. 
Początkowo dominowało przypuszczenie, że 
brak wolnopływających larw hamuje prze-
pływ genów między populacjami i ułatwia 
specjację (Cohen i Johnson 1987). Hipote-
zy tej nie potwierdziły późniejsze badania 
Strong i Glaubrechta (2007). Niektóre ro-
dzaje ślimaków przetrzymujących embriony 
są bogate w gatunki (Lavigeria), a inne nie 
(Tiphobia i Tanganyicia). Co więcej, prze-
trzymywanie embrionów spotykane jest u ga-
tunków bardzo zróżnicowanych morfologicz-
nie i zamieszkujących odmienne siedliska: od 
strefy oprysku na brzegach skalistych po mu-
liste dno na większych głębokościach. 

Kolejną prawidłowość zauważono ana-
lizując siedliska życia larw muchówek; ży-
worodność spotyka się przede wszystkim w 
cyklach życiowych z larwami żywiącymi się 
nietrwałymi częściami roślin, ślimakami, od-
chodami, bądź padliną (por. Meier i współ-
aut. 1999). Żyworodność może mieć w tych 
przypadkach dużą wartość adaptacyjną, po-
nieważ niewielkie i szybko rozkładające się 
źródła pokarmu muszą być wykorzystane 
szybko i mogą stanowić zaopatrzenie tyl-
ko dla niewielkiej liczby potomstwa. Trzeba 
podkreślić, że strategia ta nie skraca trwania 
cyklu życiowego, lecz tylko redukuje okres 

EWOLUCYJNY KOMPROMIS — PŁODNOŚĆ A STOPIEŃ ROZWOJU POTOMSTWA W KOMORACH 
LęGOWYCH

Ze względu na ograniczoną pojemność 
komór lęgowych u blisko spokrewnionych 
gatunków można zaobserwować wyraźną 
negatywną zależność pomiędzy płodnością 
(liczba młodych w miocie) a maksymalnym 
stopniem rozwoju zarodków. Glaubrecht 
i współautorzy (2006) opisali to zjawisko 
w rodzinie Corbiculidae. Gatunki z rodzaju 
Corbicula (z wyjątkiem C. japonica) inku-
bują zwykle dużą liczbę zarodków (>10  000) 
wewnątrz dwóch niezmodyfikowanych, we-
wnętrznych płatów skrzelowych. Po krótkim 
okresie inkubacji uwalniane są późne velige-
ry bądź pediveligery (200–400 μm średnicy), 
a inkubacja jest prawie zawsze synchronicz-
na. Gatunki z rodzaju Neocorbicula z Ame-

ryki Południowej rozwijają torby lęgowe w 
wewnętrznych płatach skrzelowych, z poje-
dynczym embrionem w każdej kieszeni i cał-
kowitą liczbą zarodków 20–30 (maksymalnie 
45), reprezentujących różne kohorty (inku-
bacja sekwencyjna). Młode są zazwyczaj wy-
puszczane, kiedy osiągają wielkość 1,1 mm, 
ale czasem pozostają w torbach dłużej i osią-
gają rozmiary nawet 4–5 mm. 

Niektóre ślimaki lądowe z rodziny świ-
drzykowatych (Clausiliidae) przetrzymują 
rozwijające się zarodki w rozszerzonym jajo-
wodzie. Blisko spokrewnione gatunki z ro-
dzaju Vestia inkubują jednorazowo od 5 do 
15 embrionów (maksymalnie 21). U V. gulo, 
gdzie stwierdzano najwięcej embrionów, 
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ują się strzykaczowate (Oestridae) i rączy-
cowate (Tachinidae), u których stwierdzano 
olbrzymie liczby inkubowanego potomstwa 
(nawet wiele tysięcy larw). 

Pojawienie się żyworodności i przetrzy-
mywania jaj nastąpiło u różnych grup zwie-
rząt równoległe i niezależnie (McGhee 2011). 
Przytoczone przykłady wskazują, że selekcja 
w kierunku większej ochrony lęgu odbywa-
jąca się kosztem redukcji liczby potomstwa i 
zmniejszenia przeżywalności rodziców dzia-
łała w wielu typach środowisk. Zrozumienie 
tego zjawiska mogą pogłębić systematyczne 
badania morfologiczne, ekologiczne i obser-
wacje cykli życiowych blisko spokrewnio-
nych gatunków o zróżnicowanych strate-
giach rozrodu. 

dorastały one tylko do wielkości 1,3 skręta 
muszli, podczas gdy u V. turgida, gatunku 
mającego najniższą płodność w lęgu, osią-
gały nawet 2,9 skrętów muszli (Sulikowska-
-Drozd 2009).

Wśród larworodnych Diptera wyróżnia 
się gatunki wytwarzające larwy pojedyncze, 
nieliczne (2–12) i liczne, można więc tu mó-
wić o pewnym kontinuum strategii rozrod-
czych (Meier i współaut. 1999). Najrzadziej 
spotykane są gatunki przetrzymujące jedno-
razowo nieliczne larwy. Ekstremalny przy-
kład opieki nad pojedynczą larwą znany jest 
u Pachylophus proximus (rodz. niezmiarko-
wate Chloropidae), gdzie rozwijające się w 
macicy jajo jest prawie tak długie jak odwłok 
samicy. Na drugim krańcu kontinuum sytu-

EWOLUCJA STRATEGII ROZRODCZYCH BEZKRĘGOWCÓW — ŻYWORODNOŚĆ I 
PRZETRZYMYWANIE JAJ 

S t reszczenie

Żyworodność oraz przetrzymywanie rozwijają-
cych się jaj w macicy, lub innej wyspecjalizowanej 
komorze lęgowej, są rozprzestrzenione u bezkręgow-
ców i wyewoluowały niezależnie w wielu grupach 
taksonomicznych. Strategie te wiążą się ze zróżnico-
wanymi sposobami dostarczania pożywienia dla roz-
wijających się młodych (lecytotrofia, matrotrofia lub 
adelfofagia), jak również szeregiem przystosowań 
anatomicznych i morfologicznych, które zwiększają 
wprawdzie przeżywalność młodych, ale mogą obni-
żać płodność rodzica. Ewolucyjny kompromis pomię-
dzy liczbą młodych w miocie a ich wielkością, która 

określa inwestycję rodzica w pojedynczy organizm 
potomny, wynika z ograniczonej objętości komór 
inkubacyjnych. U bezkręgowców związek pomiędzy 
czynnikami siedliskowymi a powstaniem żyworod-
ności nie jest dobrze poznany, ale strategia ta jest 
bardziej powszechna w niektórych środowiskach np. 
u gatunków z mórz polarnych (szkarłupnie, małże) 
i wód słodkich (ślimaki, małże). Natomiast wśród 
owadów żyworodność obserwowano równolegle z 
koprofagią, pasożytnictwem lub malakofagią stadiów 
larwalnych, a także hematofagią lub myrmekofilią 
imagines.

THE EVOLUTION OF REPRODUCTIVE STRATEGIES IN INVERTEBRATES — VIVIPARITY AND 
EGG RETENTION

Summary

Viviparity and short retention of developing 
eggs in uterus or other specialised brood chambers 
are widespread in invertebrate taxa and evolved 
many times independently. Strategy of brood pro-
tection involves different mechanisms of providing 
nourishment for developing embryos (lecithotrophy, 
matrotrophy or adelphophagy), as well as the array 
of anatomical and morphological adjustment. Brood 
protection increases offspring survival, but may re-
duce maternal fecundity. Evolutionary trade-off be-
tween fecundity of viviparous and egg retaining 

animals and the parental investment per offspring 
depends on the limited space of incubatory struc-
tures. Ecological correlates of parental care in inver-
tebrates are still under debate but brood protecting 
species are more common in polar seas (Echinoder-
mata, Bivalvia) and freshwater habitats (Gastropoda, 
Bivalvia). Among insects viviparity is frequently as-
sociated with coprophagy, parasitism or malacoph-
agy of larvae and hematophagy or myrmekophily of 
imagines.
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