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“Why study life histories? Life histories lie at the heart of biology; no other field brings you
closer to the underlying simplicities that unite and explain the diversity of living things and the
complexities of their life cycles. (...) Life history theory is needed to understand the action of
natural selection, a central element of evolution, the only theory that makes sense of all of
biology.”

Stephen C. Stearns in The Evolution of Life Histories (1992)
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1 Zusammenfassung

Die Diversitat des Lebens ist das zentrale Thema der Biologie und I&sst sich nicht nur
bei der GroRRe, der Physiologie und der &ufReren Erscheinung eines Lebewesens
erkennen sondern auch bei dessen Lebenslauf bzw. Lebenszyklusstrategie (Life
history). Die Life history beschreibt das lebenslange Muster von Wachstum,
Reproduktion und Uberleben eines Organismus, wobei die moglichen Variationen
einer Life history durch verschiedene Zwénge begrenzt werden. In meiner Arbeit
habe ich mich mit dem Einfluss von KorpergroRe (allometrischer Zwang),
Verwandtschaftsgrad zwischen Arten (phylogenetischer Zwang) und Physiologie
(physiologischer Zwang) auf Life history-Merkmale von Amphibien und vor allem
Reptilien (Krokodile, Schildkréten, Squamaten, Brickenechsen) beschaftigt. Alle
Untersuchungen basierten dabei auf einem von mir zuvor erhobenen umfangreichen
Datensatz fur eine Vielzahl an Life history-Merkmalen von 86 Amphibien- und 756
Reptilienarten.

Eine klrzlich veroffentlichte Studie konnte bereits zeigen, dass Life history-Strategien
einiger eierlegender Eidechsenarten durch Auspragungen ihrer Eischale beeinflusst
werden (Pike et al. 2012). Die Eischale ist eine wichtige physiologische Struktur flr
einen sich entwickelnden Embryo, da sie den Gasaustausch erlaubt, physikalischen
Schutz bietet und als Calciumreserve dienen kann. Um zu Uberprufen, ob dieser
physiologische Zwang in Form der Eischale auch generell einen Einfluss auf Life
history-Strategien von Squamaten (Eidechsen, Schlangen, Doppelschleichen) hat,
habe ich zunachst die Starke des phylogenetischen Signals von Eischalen und sechs
weiterer Life history-Merkmale bestimmt, um die Wirkung phylogenetischer Zwénge
auf die Life history-Strategien zu untersuchen. Vier von sechs Life history-Merkmalen
zeigten ein deutliches phylogenetisches Signal (GeburtsgroRe, Gelegegréfie, Gelege
pro Jahr, Alter bei Geschlechtsreife), wahrend zwei Merkmale (Inkubationszeit, max.
Lebensdauer) nur ein schwaches Signal besalRen. Auf Grund dieser Ergebnisse
habe ich dann phylogenetische Hauptkomponentenanalysen (pPCA) verwendet, um
Assoziationen zwischen Life history-Strategien und Eischaltypen zu identifizieren. Die
Ergebnisse der pPCA lielen eine Assoziation von Life history-Strategien und
Eischaltypen bei den Squamaten erkennen, welche in den Analysen nach
Bericksichtigung des mittleren Adultgewichts der untersuchten Arten verschwand.
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Eischaltypen korrelieren somit mit verschiedenen Life history-Strategien und
reflektieren hauptsachlich Unterschiede bei den Adultgewichten der Arten, welche
phylogenetisch verwandt sind.

Der gefundene Einfluss des Adultgewichts bzw. der Kérpermasse (Skalierung) auf
Life history-Merkmale ist vor allem bei S&augetieren und Voégeln hinreichend
untersucht worden. Uber die Bedeutung allometrischer Zwange bei der
paraphyletischen Gruppe der Reptilien insbesondere der Krokodile, Schildkréten und
der Briickenechse (Sphenodon punctatus) ist deutlich weniger bekannt. Aus diesem
Grund habe ich phylogenetische Regressionmodelle erstellt, um die allometrische
Skalierung von neun Life history-Merkmalen (Alter und GroéRRe bei Geschlechtsreife,
GeburtsgréfRe und Geburtsgewicht, GelegegrtfRe und Gelege pro Jahr, Eigewicht,
Inkubationszeit, maximale Lebensdauer) der Reptilien bzw. Reptilienordnungen zu
untersuchen, wobei die phylogenetische Kontrolle eine Untersuchung der Bedeutung
des phylogenetischen Zwangs fir die Life history-Merkmale erlaubte. Innerhalb der
Squamaten bzw. zwischen den Reptilienordnungen zeigten sich keine grof3eren
Unterschiede bei der allometrischen Skalierung von Life history-Merkmalen. Auch
gab es keine groRBeren Unterschiede zwischen Allometrien mit und ohne
Berucksichtigung der Phylogenie.

Im Vergleich der Reptilien mit Vogeln und Saugetieren zeigten sich Ahnlichkeiten bei
zeitbezogenen Merkmalen (Alter bei der Geschlechtsreife, max. Lebensdauer) und
Unterschiede bei Reproduktionsmerkmalen (Gelegegréf3e, Inkubations- bzw.
Tragezeit). Diese entgegengesetzten Assoziationen der Life history-Merkmale der
Reptilien im Vergleich zu den Saugetieren stellen die Hypothese in Frage, dass die
Life history-Strategien der Reptilien dem Schema des ,fast-slow“-Kontinuums der
Saugetiere (Stearns 1983) entsprechen.

Nicht alle Life history-Merkmale (Inkubationszeit, Gelege pro Jahr) der Reptilien
zeigten einen Zusammenhang mit dem Adultgewicht bzw. der Kérpermasse. Solche
von Veranderungen der Kérpermasse unabhangigen Life history-Merkmale werden
Invarianten genannt. Diese Life history-Invarianten erlauben tiefere Einsichten in die
Evolution von Life history-Strategien zwischen hdheren taxonomischen Gruppen wie
den semi-aquatischen Amphibien und den terrestrischen Reptilien. In einer aktuellen
Studie (Price et al. 2014) wurden mehrere Kriterien flir die Invarianz eines Life
history-Merkmals vorgeschlagen. Ein entscheidendes Kriterium ist dabei die Relation
zwischen der Variabilitat der Life history-Merkmale und der Variabilitat der
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Kdrpermasse. Bei einem invarianten Merkmal ist die Variabilitdt dieses Life history-
Merkmals kleiner als die Variabilitdt der Korpermasse einer Art. Auf Grundlage
meiner bisherigen Ergebnisse und der Tatsache, dass Reptilien ein groReres
Kdrpermassenspektrum als Amphibien aufweisen, erwartete ich mehr Invarianten fir
die Amphibien als fir die Reptilien zu finden. In meiner Studie konnte ich tatsachlich
einige Invarianten fur die Amphibien aber keine fur die Reptilien identifizieren. Dies
bestétigt, dass Life history-Merkmale der terrestrischen Reptilien in groRem Malde
durch ihre Korpermasse bestimmt werden. Sowohl die Larvalstadien als auch die
Adultstadien der Amphibien besitzen hingegen Charakteristika, welche invariant
gegenuber der Korpermasse sind und nicht durch die Héhenverbreitung, das Nutzen
spezifischer Habitattypen oder der Prasenz oder Absenz von Brutpflege erklart
werden koénnen. Die Invarianz bei den Life history-Merkmalen der Amphibien scheint
eine direkte Konsequenz ihres komplexen, biphasischen Lebenszyklus und ihrer
Mikrohabitatnutzung in einer semi-aquatischen Umwelt zu sein, verursacht durch
Okologische Zwénge. Die Bericksichtigung der Phylogenie hatte weder bei den
Amphibien noch bei den Reptilien einen groBeren Einfluss auf das Auftreten von

Invarianz bei Life history-Merkmalen.

In meiner Arbeit konnte ich somit zeigen, dass allometrische, phylogenetische und
physiologische Zwange eine unterschiedliche Bedeutung fir Life history—Merkmale
von Amphibien und Reptilien haben. Die Kérpermasse ist vor allem fir die Reptilien
von Bedeutung und Auspragungen dieser sind phylogenetisch verwandt. Die
Existenz von Life history-Invarianten bei den Amphibien bestéatigte hingegen die
vermutete, geringere Bedeutung von allometrischen Zwéangen fir die Life history-
Merkmale von Amphibien und wies vielmehr auf das Wirken von 6kologischen
Zwangen hin. Auch konnte Charnovs (1993) Hypothese bestatigt werden, dass
phylogenetische Zusammenhange bei Betrachtungen von Invarianz vernachlassigbar

sind.



2 Allgemeine Einleitung

2.1 Life history-Evolution

Es gibt viele verschiedene Typen von Organismen in der Welt. Sie unterscheiden
sich in ihrer GroR3e, Physiologie, Erscheinung und ihrem Lebenslauf bzw. ihrer
Lebenszyklusstrategie (Life history; Roff, 1992).

Die Life history eines Organismus beschreibt dessen lebenslanges Muster an
Wachstum, Reproduktion und Uberleben (Begon et al. 2006). Der grundsatzliche
Ablauf jeder Life history besteht aus einer juvenilen Phase, die durch Wachstum
dominiert ist, einer reproduktiven Phase und schlie3lich einer postreproduktiven
Phase bei der alle Ressourcen fiir das Uberleben aufgewendet werden (Abbildung
2.1). Life history-Variation entsteht dabei durch Abwandlungen dieses grundlegenden
Schemas, was zu einer grol3en Diversitat an Life history-Strategien in der Natur
gefuhrt hat. Die treibende Kraft flr die unzahligen Variationen an Life history-
Strategien ist die natirliche Selektion (Roff 1992). Darwin (1859) bezeichnete die
Erhaltung von gunstigen Variationen und die Verwerfung von schadlichen
Variationen als naturliche Selektion. Eine glinstige Variation wirde dabei zu einem
Vorteil an individueller Fitness gegenuber anderen Organismen fuhren (Darwin
1859). Obwohl man sich auf keine allgemeine Definition fir Fitness einigen konnte
(Murray Jr 1990), beschreibt die Fithess im Allgemeinen den individuellen
Reproduktionserfolg. Dies impliziert, dass es Unterschiede in der Fithess zwischen
Individuen geben muss. Bezogen auf die Life history ist Fitness ein
zusammengesetztes, relatives Mald aus Geburts- und Todesraten (Begon et al.
2006).

Es gibt einige wichtige Life history-Merkmale, welche mit der Reproduktion und dem
Uberleben verbunden sind: z.B. GroRe bei der Geburt, Wachstumsmuster, Alter und
GroRe bei der Geschlechtsreife, Anzahl und Grof3e der Nachkommen oder die
Lebensdauer (Roff 1992; Stearns 1992; Roff 2002). Das Alter bei der
Geschlechtsreife ist besonders wichtig, da es das primare Ziel eines jeden
Organismus ist sich zu reproduzieren und dies stellt die erste Entscheidung dar, die
ein Organismus in Bezug auf seine Reproduktion treffen muss. Die Life history-

Theorie beschaftigt sich mit individuellen Life history-Merkmalen und ihren
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Auspragungen, aber auch mit Verbindungen zwischen Life history-Merkmalen und
VerknUpfungen zwischen Life history-Strategien und Habitaten. Darlber hinaus
beschaftigt sich die Life history-Theorie mit der Analyse von Ursachen fir
Fitnessunterschiede zwischen Life history-Varianten (Stearns 1992) und wie
Komponenten der Life history interagieren (Roff 1992). Life history-Strategien werden
nicht durch die Auspragung eines einzelnen Life history-Merkmals geformt sondern
vielmehr durch die Kombination einer ganzen Reihe an Life history-Merkmalen und
ihren Auspragungen. Ohne jegliche Begrenzungen wirde eine optimale Life history
eine sofortige Fortpflanzung nach der Geburt, ein unendliches Leben und die

Produktion einer unbegrenzten Menge an Nachkommen favorisieren (Roff 2002).
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Abbildung 2.1 Aufbau einer Lebenszyklusstrategie (Life history) eines unitdren Organismus.
Die horizontale Achse stellt den zeitlichen Ablauf dar und beschreibt wichtige Phasen und Zeitpunkte
im Leben eines Organismus, welche mit bestimmten Life history-Merkmalen assoziiert sind. Eine
zweite Wachstumsphase gibt es nur bei Organismen, die unbegrenzt wachsen (z.B. Amphibien oder
Reptilien). Die vertikale Achse beschreibt die Reproduktionsleistung des Organismus und gibt indirekt
Aufschluss uber die Verteilung von Ressourcen. Abbildung modifiziert nach Begon, Townsend und
Harper (2006).

Tatsachlich stellt die Life history einen Kompromiss bezuglich der Allokation von
verfugbaren Ressourcen dar, da bereits flir ein Merkmal verwendete Ressourcen
nicht mehr fir ein anderes zur Verfigung stehen. Diese negative Beziehung
zwischen zwei Life history-Merkmalen bei der als Resultat eines solchen

Kompromisses der Zuwachs in dem einen assoziiert ist mit der Abnahme in dem
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anderen Merkmal wird ,trade-off genannt (Roff 2002). Trade-offs haben sowohl eine
genetische als auch eine phanotypische Komponente und koénnen in zwei Typen
unterteilt werden, wobei beim ersten Typ wichtige Life history-Merkmale involviert
sind und beim zweiten Typ Merkmale, welche indirekt auf Komponenten der Fitness
wirken, wie z.B. die Korpergrof3e (Roff 2002). Wichtige trade-offs spiegeln sich in den
Kosten der Reproduktion und der Anzahl und Fitness der Nachkommen wider. Die
Idee, dass Merkmalskombinationen durch trade-offs zwischen Merkmalen beschrankt
werden und dass einige Mal3e der Fitness durch natirliche Selektion maximiert
werden, sind die zwei zentralen Konzepte der Life history-Theorie (Roff 1992).

Es gibt weitere Zwénge, welche die Auspragungen von Merkmalen limitieren und
somit mdgliche Life history-Strategien einschranken. Das Leben eines jeden
Organismus wird begrenzt durch seine genetische Architektur, seine
Stammesgeschichte, biophysikalische und biomechanische Faktoren und seinen
Lebensstil. Konsequenterweise unterschied Roff (1992) zwischen flnf verschiedenen
Typen von Zwéangen, die er als genetische, phylogenetische, physiologische,
mechanische und 6kologische Zwange klassifizierte. Ein Beispiel fur Letztere findet
sich bei ektothermen Tieren (wechselwarme Tiere, z.B. Eidechsen oder Schlangen),
wo die Temperatur der Umwelt die Zeit und den Ort der Nahrungssuche bestimmen
kann (Congdon 1989). Okologische Zwénge sind somit ein Resultat der spezifischen
Umwelt in der ein Organismus lebt. Genetische Zwange basieren auf der Annahme,
dass Life history-Merkmale eine kontinuierliche Variation aufweisen. Dies hangt mit
der grof3en Anzahl an Genen, anstelle eines einzelnen Gens, zusammen, welche
additiv wirken und ein kontinuierliches Spektrum an Phanotypen hervorbringen
(Stearns 1992).

Im Gegensatz dazu sind physiologische Zwéange ein Resultat von internen
Prozessen, welche in einem Organismus ablaufen, wie die metabolische Rate in
endothermen Tieren (gleichwarme Tiere, z.B. Saugetiere oder Vogel), welche sich
mit abnehmender KoérpergroRe betrachtlich erhoht (Peters 1983; Schmidt-Nielsen
1984; Brown et al. 2004). Ein weiteres Beispiel ist die Struktur der Eischale von
oviparen (eierlegenden) Arten, welcher man einen Einfluss auf Life history-Strategien
von bestimmten Geckoarten unterstellt (Pike et al. 2012).

Ein mechanischer Zwang ist ein sehr allgemeiner Faktor und definiert einen groben
Rahmen fur das Design eines Tieres wie z.B. der Einfluss von Gravitation, was zu

einem schwereren Skelett von terrestrischen Arten im Vergleich mit aquatischen
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Arten gefuhrt hat (Schmidt-Nielsen 1984). Life history-Strategien, welche durch die
naturliche Selektion favorisiert wurden, entstammen nicht einem Pool an unendlichen
Moglichkeiten sondern sind vielmehr begrenzt durch die taxonomische Position oder
den phylogenetischen Hintergrund des spezifischen Organismus. Ein Element des
phylogenetischen Zwangs ist das der GroRRe. Spezifische Gruppen von Organismen
sind festgelegt auf spezifische GroRR3enbereiche. Eine Maus kann beispielsweise
niemals bis zur Gr6RRe eines Elefanten wachsen und ein Elefant wird niemals so klein
wie eine Maus sein. Basierend auf der Tatsache, dass die Korpergrof3e einem
phylogenetischen Zwang unterliegt, konnte dies auch fur andere Life history-
Merkmale zutreffend sein (z.B. das Alter bei der Geschlechtsreife ist stark korreliert
mit der Korpergrof3e).

Es existieren verschiedene Ansatze fur die Analyse der Evolution von Life history-
Merkmalen: der genetische Ansatz, der Optimierungsansatz und die komparative
Methode, welche hier hauptsachlich diskutiert werden soll und auch in meiner Arbeit
Anwendung fand. Der genetische Ansatz beinhaltet die Verwendung von
guantitativen, genetischen Methoden flr die Analyse von Life history-Variation und ist
ernsthaft betroffen von technischen Schwierigkeiten bei der experimentellen
Messung relevanter Parameter, was zu vereinfachten Annahmen bezuglich der
genetischen Architektur der untersuchten Merkmale fuhren kann (Roff 1992). Im
Gegensatz dazu zielt der Optimierungsansatz (optimisation/optimality approach) auf
die verschiedenen Merkmalskombinationen ab, welche trade-offs zwischen den Life
history-Merkmalen erlauben. Eine Kombination wird im Bezug zur Fitness besser
sein als eine andere und somit wird die naturliche Selektion genau diese
Merkmalskombination, welche die Fithess maximiert, favorisieren. Beim Prinzip der
Optimierung muss ein mathematisches Modell formuliert werden, welches gegen
einen realen Datensatz getestet werden kann. Viele komparative Tests basieren auf
Optimierungsansatz-Modellen und komplettieren die Ergebnisse von experimentellen
Beobachtungen.

Besondere Bedeutung hat die komparative Methode, welche bis zu den Zeiten von
Darwin (1859, 1871) zurickreicht und dessen hauptséchlichen Ansatz darstellte, um
die Diversitat des Lebens zu erklaren. Seit Darwin ist es generell akzeptiert, dass
man fur die Adaptation von Merkmalen die natirliche Selektion verantwortlich macht.
Nichtsdestotrotz transformierte die Berlcksichtigung der phylogenetischen

Verwandtschaft zwischen Arten (Felsenstein 1985) die komparative Methode, was
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auch Harvey und Pagel (1991) in einem grundlegenden Buch ausfiuhrlich
beschrieben haben. Die Autoren sind der Meinung, dass der innovativste Aspekt
dieser Methode darin bestand, dass mathematische Modelle nun auf expliziten
evolutionaren und statistischen Modellen beruhten. Frihere komparative Studien
hatten das grundlegende Problem, dass der Einfluss der Phylogenie ignoriert wurde,
was zur Inflation an Freiheitsgraden und damit zu fehlerhaften Annahmen in
statistischen Tests fuhren konnte. Grol3e Aufmerksamkeit wurde daher den
statistischen Problemen bei der Analyse der Life history-Variation auf verschiedenen
taxonomischen Ebenen gewidmet (Harvey und Pagel 1991). Man glaubte, dass die
sorgféaltige Verwendung von phylogenetischen Beziehungen dabei helfen kénnte zu
enthillen, was bei komparativen Studien Ursache und was Effekt ist (Harvey und
Pagel 1991).

Alle bisher erwdhnten Themen zusammen stellen jedoch nur einen kleinen Teil des
Ganzen dar, was von Roff (1992) wie folgt beschrieben wurde: ,Das Feld der Life
history-Evolution ist zu grof3, um jeden einzelnen Ansatz oder die ganze Reihe an
eng umgrenzten Problemen zu beschreiben. In einem Extrem versuchen wir zu
erklaren, warum gewisse Muster zwischen Life history-Auspragungen uber sehr
breite taxonomische Gruppen hinweg existieren, wahrend wir auf der anderen Seite
versuchen zu verstehen, warum es so ist, dass eine spezifische Art keinen einzelnen

Genotyp evolvieren kann, der der beste in allen Welten ist".
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2.2 Phylogenetisches Signal

Ein Organismus kann fur ein Life history-Merkmal nicht jede beliebige Auspragung
realisieren sondern ist beschrénkt durch die stammesgeschichtlichen (phylogeneti-
schen) Mdglichkeiten bzw. Grenzen. Jedes Life history-Merkmal ist mehr oder weni-
ger stark durch die Phylogenie beeinflusst, weshalb die Untersuchung der Starke des
phylogenetischen Signals einen wichtigen Schritt darstellt, bevor andere Griinde fir
eine spezifische Auspragung eines Merkmals oder einer Merkmalskombination unter-
sucht werden kdnnen.

Das Ziel einer Systematisierung oder Klassifizierung der Vielfalt der lebendigen Welt
in voneinander abgegrenzte, hierarchische Gruppen findet sich schon in den altesten
Schriften der Menschheit. Bereits Aristoteles hat sich in seinen zoologischen
Schriften (um 340 v.Chr.) mit der Systematik der Tiere beschaftigt und aufgrund von
Ahnlichkeiten Gruppen von Wirbeltieren und Wirbellosen unterschieden (Balme
2002). Den Hohepunkt der Systematisierung stellten aber die Arbeiten von Carl von
Linné (1753; 1758) dar, der die zu dieser Zeit bekannten ca. 6000 Pflanzen- und ca.
4000 Tierarten in seinem Werk ,Systema Naturae“ nach einer binaren Nomenklatur
bestehend aus Gattungsnamen und Artepitheton (wie z.B. Homo sapiens) sortierte.
Der Begriff ,Phylogenie” selbst wurde erst 1866 von Ernst Haeckel eingefuhrt und
beschreibt ihm zufolge die ,Entwicklungsgeschichte der Stamme (Phyla)“, wobei er
die wissenschaftliche Paldontologie als Grundlage der Phylogenie ansah (Haeckel
1866). Die zu dieser Zeit gangige Vorstellung von ,niederen bzw. ,hdheren®
Organismengruppen hinsichtlich ihrer Entwicklungsstufe fuhrte zu Haeckels ,Stamm-
baum des Menschen“ mit dem Menschen als Krone des Lebens (siehe Abbildung
2.2a). Unser heutiges Verstandnis von Verwandtschaftsbeziehungen zwischen Taxa
(= Gruppen von Lebewesen wie z. B. Stamme oder Arten als Einheiten innerhalb der
biologischen Systematik) und den daraus resultierenden phylogenetischen Baumen
wurde jedoch vor allem durch die phylogenetische Systematik, auch ,Kladistik“ ge-
nannt, von Willi Hennig (1950; 1966) begriindet. Er berlcksichtigte die Erkenntnisse
von Darwin (1859), dass heutige Organismen eine Evolution durchlaufen haben und
durch abgestufte Verwandtschaftsgrade miteinander verbunden sind. Die Besonder-
heit seines Ansatzes bestand in der Abstraktion des Baumes, der Gruppierung von
Arten auf der Grundlage von Synapomorphien (= abgeleitetes Merkmal bei zwei

Schwestertaxa, das nur von eben diesen Taxa geteilt wird und damit eine gemein-
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same Stammart begrtindet), welche zu monophyletischen Gruppen fihren, und der
Erkenntnis, dass alle Organismen aus einem Mosaik aus plesiomorphen (urspringli-
chen) und apomorphen (abgeleiteten) Eigenschaften bestehen (siehe Abbildung
2.2b).
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Abbildung 2.2 Verschiedene Vorstellungen von Phylogenie bzw. phylogenetischen B&aumen. A)
Stammbaum des Menschen nach Ernst Haeckel (1866). Der Baum besall einen Stamm mit héheren
taxonomischen Gruppen (z.B. Amphibien, Halbaffen etc.) und davon ausgehenden Asten an deren
Spitzen sich Taxa befanden, welche den héheren Gruppen zugeordnet wurden. B) Phylogenetische
Systematik bzw. Kladistik nach Willi Hennig (1950, 1966). Der abstrakte Baum verdeutlicht das Mosaik
aus plesio- und apomorphen Eigenschaften. C) Cladogramm von 32 Squamatenarten mit
Auspréagungen der Eischale (Dreieck = weichschalige Eier, Kreis = schalenlos, Kreuz = hartschalige
Eier) zur Untersuchung von Zusammenhangen zwischen Life history-Merkmalen und physiologischen
Zwéngen (siehe Kapitel 3).

Wahrend diese friheren phylogenetischen B&ume meist auf morphologische
Merkmale von Fossilien oder rezenten Arten zurlickgingen, beruhen die heutigen
phylogenetischen Baume meist auf DNA-Sequenzen von nuklearer (= Kern) als auch
mitochondrialer DNA. Die daraus resultierenden molekularen Baume besitzen

Astlangen, die eine tatséchliche evolutionare Distanz (meist Basenpaarsubstitutionen
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in einer DNA-Sequenz) zwischen Taxa darstellen (siehe Abbildung 2.2c). Diese
Information kann Zu einer besseren Einschatzung auch von
Verwandtschaftsbeziehungen dber gro3ere taxonomische Distanzen (Tiere,
Pflanzen, Pilze) hinweg fuhren.

Heute existieren Superbaume, die Tausende von Arten und héhere taxonomische
Gruppen umfassen, vor allem fur die Séaugetiere (Bininda-Emonds et al. 2002) und
die Vogel (Jetz et al. 2012). Fur andere Vertreter der Tetrapoden (= Landwirbeltiere
bzw. VierfuRBer), wie Amphibien und die paraphyletischen (= Gruppe von
Organismen, deren Mitglieder zwar alle von einer einzigen Stammart herkommen,
die aber nicht alle Nachfahren dieser Stammart umfaldt) Reptilien, sind
phylogenetische Baume meist nur fur einzelne Taxa innerhalb dieser Gruppen
verfligbar (Oaks 2011; Guillon et al. 2012; Pyron und Burbrink 2014).
Phylogenetische Baume werden heute mehrheitlich in der komparativen Methode
verwandt, um Abhangigkeiten von Arten in einer statistischen Analyse zu
beriicksichtigen und somit die Bedingung vieler statistischer Verfahren, namlich die
Unabhangigkeit der Datenpunkte, zu gewahrleisten (Harvey und Pagel 1991). Die
phylogenetische Abhangigkeit von Arten drickt sich im ,phylogenetischen Signal*
aus und ist eine direkte Konsequenz der Merkmalsevolution (Paradis 2011). Arten
werden durch Merkmale charakterisiert und stehen aul3erdem durch ihren
phylogenetischen Hintergrund in Beziehung zueinander, was zur Folge hat, dass ein
phylogenetisches Signal in jedem Merkmal zu finden ist (Paradis 2011). Ein
phylogenetisches Signal kann aber ganzlich fehlen, wenn die Variabilitat des
Merkmals komplett von der Umwelt bestimmt wird oder das Merkmal sehr langsam
evolviert und somit keine Variabilitat aufweist (Paradis 2011). Zur Quantifizierung des
phylogenetischen Signals wurde eine ganze Reihe von Indizes entwickelt, welche
aber oft zu abweichenden Ergebnissen fuhrten. Minkemiuller et al. (2012)
untersuchten daher die Eigenschaften von oft verwendeten Indizes und sprachen
Empfehlungen fur die zwei Indizes Abouheifs Cmean als auch Pagels A (Pagel 1999a)
aus, welche nach ihrer Einschatzung gut und besser als die anderen Indizes
arbeiten. Im Generellen reagieren alle untersuchten Indizes unterschiedlich auf
falsche phylogenetische Informationen, niedrige Stichprobengrof3en oder die
Abwesenheit von Astlangen. Wahrend Abouheifs Cmean €in Autokorrelationsindex ist,
und nur die Topologie (= Astmuster eines Baumes ohne Astlangen) des

phylogenetischen Baumes bertcksichtigt, benottigt Pagels A ein Modell, dass
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beschreibt, wie das untersuchte Merkmal evolviert bzw. evolviert ist.

Dieses Modell beruht auf der Brownschen Molekularbewegung, welche urspringlich
bei der unregelmafligen Bewegung von Pollen im Wasser entdeckt wurde (Brown
1828), und wird mathematisch als stochastischer Prozess bzw. Wiener-Prozess
betrachtet, wonach die Molekiile der Flussigkeit mit gleicher Wahrscheinlichkeit aus
allen Richtungen auf die Pollenpartikel treffen und diese damit einem ,Random walk"
unterliegen (Pearson 1905). Ein Beispiel fur die Quantifizierung des
phylogenetischen Signals nach Abouheifs Cmean findet sich in Kapitel 3, wo Life
history-Merkmale und Eischaltypen von Squamaten (Eidechsen, Schlangen,
Doppelschleichen) auf die Anwesenheit eines phylogenetischen Signals hin
untersucht werden. Auch wird dort die Bedeutung von verschiedenen taxonomischen
Ebenen (z.B. Gattung, Familie, Ordnung etc.) fir das phylogenetische Signal naher
betrachtet. Phylogenetische Methoden unter Verwendung von Pagels A finde sich in
den Kapiteln 3 und 4, wo Zusammenhange zwischen Life history-Merkmalen und
Koérpermasse bei Reptilien (alle Sauropsiden auf3er Vogel), und Amphibien (nur

Anura und Caudata) beschrieben werden.
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2.3 Allometrien

Bei einer allometrischen (griech. allos = anders; metrie = messen) Beziehung andert
sich eine biologische Eigenschaft eines Organismus relative zu seiner Grof3e, wobei
kein proportionaler (isometrischer) Zusammenhang vorliegt.

Solche allometrischen Beziehungen sind weit verbreitet in der Biologie, denn jeder
Aspekt des Lebens ist mehr oder weniger assoziiert mit der KorpergroR3e (Kleiber
1932; Peters 1983; Schmidt-Nielsen 1984; Brown et al. 2004). Snell (1891) wird
allgemeinhin die erste Verwendung einer allometrischen Gleichung zur Beschreibung
eines biologischen Zusammenhangs zugeschrieben (Schmidt-Nielsen 1984). Er war
daran interessiert die mentalen Fahigkeiten von Saugetieren im Verhéltnis zu ihrer
Gehirngré3e zu untersuchen. Da der Anteil der Gehirnmasse an der Gesamtmasse
bei grolReren Saugetieren geringer ist, entwickelte Snell eine Gleichung fur die
Beziehung zwischen Gehirn- und Kérpermasse bei Saugetieren, um diesem Problem

Rechnung zu tragen:
Mgepirn = @ * (MKbrper)b;

M = Masse, a = Proportionalitatskoeffizient, b = ,somatischer Exponent* ist gleich flr

alle Saugetiere.

Diese Formel stellt eine Potenzfunktion dar, weil sich die Gehirnmasse Mg;qpirn als
Potenz der Korpermasse Mg, Verandert. Die meisten Analysen allometrischer
Beziehungen beginnen jedoch mit der Transformation der beobachteten Daten durch
Logarithmierung. Durch eine doppel-log-Transformation (Logarithmus sowohl der Y-
Achse als auch der X-Achse) kann die Potenzfunktion in eine Geradengleichung

umgewandelt werden:
logioy = logipa+ b*logsox;
y= a+ bxx

umgeformt werden. Diese Umwandlung vereinfacht deutlich die Interpretation des
Zusammenhangs, da eine komplizierte, exponentielle Beziehung zu einer
einfacheren, linearen Beziehung wird (Kohler et al. 2007). Der Exponent b
reprasentiert dabei die Steigung der Geraden im doppelt-logarithmischen Raum. Es

gilt allerdings zu beachten, dass Kkleinere Unterschiede der Steigung im



2 Allgemeine Einleitung 21

logarithmischen Raum tatséchliche, groRere Unterschiede im linearen Raum
bedeuten (siehe Abbildung 2.3).
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Abbildung 2.3 Zusammenhang zwischen Merkmal und Kd&rpermasse bei verschiedenen
Skalierungen. Lineare Skalierung zeigt deutlichen Unterschied zwischen proportionalem
Zusammenhang (Steigung = 1) und tatsachlichem Zusammenhang von Merkmal und Koérpermasse.
B) Bei einer Potenzfunktion werden beide Achsen logarithmiert. Die Unterschiede zwischen
proportionalem und tatsdchlichem Zusammenhang scheinen gering zu sein.

Wenn die Exponenten von Allometrien gleich sind, kbnnen taxonomische Gruppen
direkt Gber den Proportionalitatsfaktor oder Achsenabschnitt a miteinander verglichen
werden. Der Vergleich der metabolischen Rate relativ zur Kdrpermasse bei Beutel-
und Plazentatieren zeigte beispielsweise, dass bei gleichem Exponenten die
Beuteltiere einen kleineren Proportionalitatsfaktor und damit im Generellen eine
geringere metabolische Rate aufweisen als die Plazentatiere (Kleiber 1961; Dawson
und Hulbert 1970; Schmidt-Nielsen 1984).

Weiterfuhrende Studien enthullten die Wichtigkeit der allometrischen Skalierung nicht
nur fir Organe (z.B. Blut, Herz, Lunge, Skelett etc.), sondern auch fur physiologische
Funktionen (z.B. Fortbewegung bei Tieren, Blut- und Gastransport,
Sauerstoffversorgung, Temperaturregulation etc.) und selbst fur 6kologische und
evolutionare Aspekte des Lebens (z.B. Abundanz, Reviergrof3en, Life history-
Strategien etc.; zusammengefasst in Peters, 1983 und Schmidt-Nielsen, 1984).

Es ist zu einer gangigen Praxis geworden, dass bei Regressionsanalysen (=

statistisches Analyseverfahren, um Zusammenhéange zwischen einer abh&ngigen
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und einer oder mehrerer unabhangigen Variablen quantitativ zu beschreiben oder
Werte der abhangigen Variablen zu prognostizieren) von interspezifischen
(zwischenartlichen) Daten zuerst auf die Anwesenheit eines phylogenetischen
Signals hin getestet wird, bevor Regressionsanalysen unter Verwendung von
phylogenetischen Methoden durchgefihrt werden (Harvey und Pagel 1991,
Felsenstein 2004; Revell 2010). Im Gegensatz zu dieser Vorgehensweise favorisierte
Revell (2010) allerdings eine gleichzeitige Schatzung von phylogenetischem Signal
und den Regressionsparametern, was durch eine phylogenetische Regression
ermdglicht wird. Die Grundlage fur die Methode der phylogenetischen Regression
legte vor allem Felsensteins (1985) Verfahren der ,Unabhangigen Kontraste®
(independent contrasts). Dieses Verfahren zielt darauf ab, statistische Probleme bei
der Analyse von Tier- und Pflanzenarten zu beheben, welche durch die Tatsache
entstehen, dass Arten keine unabhangigen Einheiten darstellen sondern vielmehr,
durch die Evolution verursacht, einen spezifischen Verwandtschaftsgrad aufweisen.
Verfahren, welche diese verwandtschaftlichen Beziehungen von Arten
unbericksichtigt lassen, kénnen somit zu falschen Ergebnissen fihren. Felsenstein
erreichte die bendétigte Unabhéngigkeit der Daten indem er die Differenz von
Merkmalsauspragungen zwischen sowohl Arten auf der niedrigsten, taxonomischen
Ebene als auch zwischen Knoten (= Vorlaufer-Taxon) auf hoheren Ebenen
berechnete (siehe Abbildung 2.2b).

Eine Modifizierung dieses Ansatzes, der neben der Topologie des phylogenetischen
Baumes auch Informationen der Astlangen bericksichtigt, stellte Pagels Methode auf
der Grundlage des Skalierungskoeffizienten A dar (\-Wert zwischen 0 und 1; 0 = kein
Einfluss der Phylogenie, 1 = absoluter Einfluss der Phylogenie), bei der die
phylogenetischen Distanzen durch eine Varianz-Kovarianz-Matrix in die Berechnung
der Regressionskoeffizienten einflieBen (Pagel 1999a).

Obwohl die meisten allometrischen Analysen in der Vergangenheit nur fir Saugetiere
durchgefiihrt wurden (z.B. Tuomi, 1980; Bekoff et al., 1981; Stearns, 1983; Schmitz &
Lavigne, 1984; Swihart, 1984; Gittleman, 1985; Jones, 1985; Dobson, 1992; Dobson
& Oli, 2007), konnte der Einfluss der Kérpergré3e auf Life history-Merkmale auch fur
viele andere taxonomische Gruppen gezeigt werden (z.B. Blueweiss et al., 1978;
Peters, 1983; Schmidt-Nielsen, 1984; Hendriks & Mulder, 2008). In ihrer
einflussreichen, grof3 angelegten Arbeit erstellten Blueweiss und Kollegen (1978)

Allometrien  von  unterschiedlichen  Life  history-Merkmalen  (Fekunditat,
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Neugeborenengewicht, Wurfgewicht, Populationswachstumsrate, Brutzeit,
Trachtigkeitsdauer,  Lebenserwartung,  Geschlechtsreife) fur ein  breites
taxonomisches Spektrum von Viren uber Krebstiere, Fische, Reptilien und Vogel bis
hin zu den Saugetieren mit dem Blauwal als grof3tem und schwerstem bekannten
Tier der Erdgeschichte. Nichtsdestotrotz blieben Studien zur allometrischen
Skalierung von Life history-Merkmalen bei Reptilien (Krokodilen, Squamaten,
Schildkréten und die Bruckenechse, Sphenodon punctatus) die Ausnahme und
beschrankten sich meistens auf die Gruppe der Squamaten (Eidechsen, Schlangen
und Doppelschleichen; Tinkle 1969; Tinkle et al. 1970; Stearns 1984; Andrews et al.
1985; Dunham und Miles 1985; Dunham et al. 1988; Warne und Charnov 2008;
Scharf et al. 2014). Das hangt vor allem damit zusammen, dass 96.3% (> 9000
Arten) aller Reptilienarten Squamaten sind (Pincheira-Donoso et al. 2013).
Vorhandene Studien zur Skalierung von Life history-Merkmalen bei Reptilien deuten
jedoch darauf hin, dass sie sich von denen der Saugetiere und Vogel unterscheiden
(Promislow et al. 1992; Werner und Griebeler 2011). Allometrische Beziehungen von
Life history-Merkmalen weisen bei ,Eidechsen z.B. flachere Steigungen auf und sind
mit zunehmender, taxonomischer Ebene weniger signifikant als es bei Saugetieren
der Fall ist, bei denen sowohl die Steigungen als auch die Signifikanzen zunehmen
(Promislow et al. 1992). Eine aktuelle komparative Studie, welche die komplette
Gruppe der Squamaten und den Tuatara (Sphenodon punctatus) umfasste, enthillte
auBerdem einen signifikant, niedrigeren Einfluss der KorpergréRe auf die
Lebenserwartung bei Squamaten im Vergleich zu Sdugetieren und Vogeln (Scharf et
al. 2014).

Weit weniger ist Uber den Einfluss der Kérpermasse bei Krokodilen, Schildkréten und
Briickenechsen bekannt. Fur Krokodile wurde die allometrische Skalierung von z.B.
der Gelegegrof3e und der Eimasse bisher nur ohne phylogenetische Korrektur
untersucht (Thorbjarnarson 1996). Informationen zur allometrischen Skalierung von
Life history-Merkmalen sind bei Schildkroten sehr oft sogar nur fur einzelne Arten im
Rahmen intraspezifischer Untersuchungen verftigbar (z.B. Ryan und Lindeman 2007;
Portelinha et al. 2013) und interspezifische Studien beruhen oft auf Analysen ohne
Berucksichtigung der Phylogenie unter Verwendung kleiner Stichprobengrof3en
(Werner und Griebeler 2013).
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Da es innerhalb der Ordnung der Briuckenechsen (Rhynchocephalia) mit S.
punctatus nur noch eine rezente Art gibt (Hay et al. 2010), sind allometrische
Untersuchungen von Life history-Merkmalen schwierig bis unméglich.

Das bisher ganzliche Ausblenden der Amphibien hat seine Ursache in der kaum bis
gar nicht vorhandenen Daten- und Studienlage, wenn es um allometrische
Zusammenhange von Life history-Merkmalen geht. Grol3 angelegte, umfangreiche
Arbeiten sind mir unbekannt und auch Analysen von einzelnen Life history-
Merkmalen liegen nur fur kleinere Stichproben und ohne Bericksichtigung der
Phylogenie vor (siehe Peters, 1983). Ein Grund dafir kdnnte eine bisher fehlende,
umfassende Phylogenie sein und dass die Variabilitdit der Korpermassen bei
Amphibien eher begrenzt ist (Duellman und Trueb 1994).
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2.4 Life history-Invarianten

Unter Symmetrie oder Invarianz versteht man im Allgemeinen, dass Eigenschaften
eines Systems nach einer bestimmten Anderung (Transformation) unverandert
bleiben. Wéahrend in der Geometrie anschauliche Transformationen, wie z.B. die
Spiegelung (diskrete Symmetrie), eine Rolle spielen, haben Invarianzen von
physikalischen Grof3en und Gleichungen gegenuliber Transformationen vor allem in
der theoretischen Physik eine groRe Bedeutung (z.B. Translations-, Zeit- oder
Rotationssymmetrie; siehe Tipler & Mosca, 2007; Meschede, 2010). Beobachtungen
in der Natur auf mikroskopischer als auch makroskopischer Ebene lassen das Prinzip
der Symmetrie auch in der Biologie allgegenwartig erscheinen. Man findet es z.B.
beim geometrischen Verhaltnis im Korperbau eines Lebewesens, wobei der Kérper
entlang einer oder mehrerer Achsen spiegelbildlich (bilateralsymmetrisch) aufgebaut
ist. Weitere Beispiele reichen von Symmetrien bei Makromolekilen, wie RNA und
DNA, bis zum Biorhythmus als =zeitlicher Symmetrie, bei der bestimmte
Lebensvorgéange eines Organismus in einer festen Periodisierung ablaufen.
Invariante GroRen gehdren somit zu den grundlegenden Prinzipien des biologischen
Designs und sind fundamental fur die Skalierung von morphologischen,
physiologischen als auch 6kologischen Eigenschaften von Organismen (Brown und
West 2000). Invarianz eines Merkmals in einem biologischen Kontext muss dabei
immer in Relation zu einem anderen Merkmal gesehen werden (Price et al. 2014).
Wahrend z.B. viele biologische Merkmale mit der KorpergroRe skalieren, bleiben
einige Life history-Merkmale unverédndert bei Transformationen bezlglich der
KorpergrofRe und werden deshalb invariant genannt (Charnov 1993).

Beverton und Holt (1959) waren die Ersten, die die Existenz spezifischer Muster des
Wachstums und der Mortalitdt bei Fischarten und —populationen (Beverton 1963)
identifizierten, welche in Verbindung standen mit Produkten und Verhéltnissen von
Life history-Merkmalen. Diese Beverton-Holt-Invarianten wurden spater auch bei
anderen Vertebratengruppen wie z.B. den Squamaten (Eidechsen, Schlangen,
Doppelschleichen) innerhalb der Reptilien gefunden (Shine und Charnov 1992).
Charnov (1993) war der Meinung, dass die Existenz der Beverton-Holt-Invarianten
fur Organismen mit unbegrenztem Wachstum, namlich Fischen und Reptilien, ein
starkes Argument daftr sei, dass die Evolution durch einige sehr generelle

Eigenschaften von trade-offs zwischen Life history-Merkmalen bestimmt wird.
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Beim Studium der Life history-Evolution wird der Begriff der Invarianz in zweifacher
Weise verwendet. Er beschreibt sowohl ein Life history-Merkmal, das nicht
systematisch mit der Korpergrol3e variiert als auch ein Merkmal, das eine unimodale,
zentrale Tendenz aufweist und nur eine stark begrenzte Bandbreite an Variabilitét
besitzt (Savage et al. 2006). Gewohnlich ist eine kausale Erklarung fur die Existenz
der vorliegenden Invarianz nicht bekannt (Charnov 1993). Auch muss beachtet
werden, dass die Betrachtung der Invarianz nur in statistischem oder
probabilistischem (= Aussage, die nicht streng kausal ist) Sinne mdglich ist, weshalb
der Grad an Invarianz reflektiert werden muss, nachdem das Merkmal schlielich als
invariant bezeichnet wird (Charnov 1993).

Auf Grund dieser Bedingungen und der anhaltenden Kritik verschiedener Autoren am
grundsatzlichem Konzept der Invarianz (siehe Gunther & Morgado, 2005; Nee et al.,
2005; Nespolo, 2005; Savage et al., 2006 fur die Diskussion zu diesem Thema)
haben Price et al. (2014) kirzlich eine objektive, statistische Definition des Konzepts
der Invarianz vorgestellt. Sie empfehlen dabei verschiedene Kriterien fir die
Identifizierung von invarianten Merkmalen (siehe Kapitel 5). AuRerdem weisen sie
darauf hin, dass alle biologischen GroRen eine gewisse Variabilitdt aufweisen und
somit ein Life history-Merkmal, dem man Invarianz unterstellt, sich dieser Invarianz
nur anndhern kann. Die Varianz des invarianten Merkmals sollte z.B. geringer als die
der KorpergrofRe sein und das Merkmal selbst sollte einer unimodalen Verteilung
unterliegen. Eine allometrische Beziehung sollte, wenn uberhaupt, nur schwach
ausgepragt sein. Auch die Anwesenheit von isometrischer Variabilitat, also das
proportionale Verhaltnis zu einem anderen Life history-Merkmal, kénnte ein
Anzeichen fiur Invarianz sein (Price et al. 2014).

Auf hdhere taxonomische Ebenen lUbertragen bedeuten diese Kriterien, dass bei der
Suche nach Invarianten solche Taxa, welche eine niedrige bis mittlere Diversitat an
Life history-Strategien aber eine hohe Variabilitat an Korpergrol3en aufweisen, viele
Life history-Invarianten besitzen sollten. Das entgegengesetzte Szenario sollte fir
Taxa zutreffen, welche eine grof3e Diversitat an Life history-Strategien aber nur eine
niedrige Variabilitdt an KérpergrofRen aufweisen.

Abschlieend muss darauf hingewiesen werden, dass es viel einfacher ist
Invarianten zu finden als ihre kausalen Ursachen zu erklaren (Charnov 1993). Vor
diesem Hintergrund erscheint die Suche nach Invarianten eher deskriptiv zu sein. Im

Vergleich zwischen taxonomischen Gruppen allerdings ermdglichen Invarianten
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ahnliche Einsichten wie allometrische Zusammenhange und, durch die bereits
stattgefundene  Berlcksichtigung von  allometrischen  Zwéngen, dartber

hinausgehende Einsichten in die Evolution von Life history-Strategien.
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2.5 Besonderheiten rezenter Reptilien und Amphibien fur Life history-
Analysen

Im Generellen werden Life history-Strategien durch naturliche Selektion, als Antwort
auf eine heterogene Umwelt, hervorgebracht. Eines der wichtigsten Beispiele fur
Anpassung an eine spezielle Umwelt stellte die Evolution von Life history-Strategien
dar, welche in Folge des Ubergangs von aquatischer (= im Wasser) Lebensweise zu
terrestrischer (= an Land) Lebensweise stattfand (zusammengefasst in Sumida &
Martin, 1997). Dieser Ubergang betraf innerhalb der Vertebraten vor allem zwei
Gruppen, die Amphibien (Frosche, Salamander, Blindwthlen; Abbildung 2.5) und die
Reptilien (Krokodile, Schildkroten, Squamaten, Brickenechsen; Abbildung 2.4).

Amphibien und Reptilien bilden zusammen mit den Végeln (Aves) und Saugetieren

(Mammalia) die Gruppe der Landwirbeltiere (Tetrapoda).

o~
&

Abbildung 2.4 Gruppen der Reptilien: (von links nach rechts, von oben nach unten)
Schildkroten (Testudines), Brickenechsen (Rhynchocephalia), Squamaten (Squamata) und
Krokodile (Crocodylia). Zusammenstellung von Petter Backman (2012).
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Extant_reptilia.jpg
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Wahrend die modernen Amphibien (Lissamphibia, Haeckel 1866) eine
monophyletische Gruppe darstellen (siehe Duellman und Trueb 1994 fir eine
kritische Diskussion zur Monophylie der Amphibien), sind die Reptilien (Reptilia,
Laurenti 1768) eine paraphyletische Gruppe, da hierbei die Vogel, obwohl sie die
Schwestergruppe der Krokodile (Crocodylia) sind und beide zusammen die
Archosaurier bilden, nicht mitgezéhlt werden und damit nicht alle von einer
gemeinsamen Stammform abgeleiteten Taxa in der Gruppe der Reptilien vertreten
sind (Lecointre und Guyader 2005).

Die Amphibien waren innerhalb der Tetrapoden die eigentlichen Pioniere des Lebens
in einer terrestrischen Umwelt, aber sie erreichten niemals eine vollige Unabhangig-
keit vom Wasser (Duellman und Trueb 1994). Amphibien sind ektotherm und haben
eine permeable Korperoberflache, was sie deutlicher anfalliger fir Umwelteinflisse

als alle andere Tetrapoden macht.

Abbildung 2.5 Vertreter der Amphibien (Lissamphibia): Frosche (Anura) und Salamander
(Caudata; nicht gezeigt sind die Blindwihlen, Gymnophiona). Dargestellt sind die Goldkrote, Bufo
periglenes, und Lanzas Alpensalamander, Salamandra lanzai. Fotos von Charles H. Smith (U.S.
Fish and Wildlife Service, 2002) und Franco Andreone (2004).
https://de.wikipedia.org/wiki/Datei:Bufo_periglenesl.jpg
https://de.wikipedia.org/wiki/Datei:Salamandra_lanzai_%28Franco_Andreone%?29.jpeg

Feuchtigkeit stellt fur sie den wichtigsten Umweltfaktor dar und bestimmt auch
mafgeblich deren Verbreitung. Die Amphibien haben eine ganze Reihe von
Anpassungen gegen Austrocknung entwickelt, wie z.B. eine drisige, feuchte Haut,

reduzierte Lungen fir den Gasaustausch, eine nachtliche Lebensweise oder die
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Reduktion der Korperoberflaiche (Duellman und Trueb 1994). Der primitive
Lebenszyklus der Amphibien bestand aus zwei Teilen, dem Larvalstadium in einer
aquatischen Umwelt und dem Adultstadium in einer terrestrischen Umwelt. Die
entwickelten Life history-Strategien waren hauptsachlich Kompromisse fur die
Bedlrfnisse und Zwange dieser beiden unterschiedlichen Umwelten. Als
Konsequenz sind die rezenten Amphibien, und hier besonders die Salamander, die
Vertebratengruppe (Wirbeltiere) mit der hochsten Diversitdt an Life history-
Strategien, was sich vor allem bei der Diversitat ihrer Reproduktionsmodi zeigt
(Duellman und Trueb 1994). Obwohl es gréRere Formen der Amphibien im
Paldozoikum (vor mehr als 250 Millionen Jahren) gegeben hat, sind Amphibien
bezogen auf die KorpergroRe normalerweise kleine Tiere wobei der grofldte
Salamander 1500 mm Gesamtlange und der gréf3te Frosch sogar nur 300 mm
Gesamtlange misst (Duellman und Trueb 1994).

Wahrend Amphibien einige Anpassungen an die Terrestrialitdt hervorbrachten, waren
es am Ende die Reptilien, welche das Leben in terrestrischen Umwelten meisterten.
Der Schliissel dazu war das Auftreten des ersten Amnioten vor 315 — 355 Millionen
Jahren, der ein amniotisches Ei mit zusatzlichen extraembryonalen Membranen und
einer kalkhaltigen Eischale besal3, welche die Entwicklung des Embryos unabhéngi-
ger vom Wasser machte (Hallmann und Griebeler 2015). Das Amniotenei zeigt
charakteristische, taxonomische Eigenschaften wie z.B. eine teilweise mineralisierte
Eischale, welche eine Autapomorphie (= abgeleitetes Merkmal, das eine
monophyletische Gruppe gegentber verwandten Taxa auszeichnet) der Sauropoden
darstellt (deren rezente Mitglieder die Schildkréten, Krokodile und Vogel darstellen;
Mikhailov, 1997). Die Eischale ist eine wichtige Struktur, welche die internen
physiologischen Prozesse mit der auReren Umgebung verknlpft (siehe Abbildung
2.6). Als Anpassung an die auf3eren Bedingungen besitzt die Eischale spezielle
Eigenschaften wie das Aufweisen von Permeabilitat, welche den Gasaustausch
mittels Diffusion und die Aufnahme von gewissen Mengen an Wasser erlaubt
(Schleich und Kastle 1988). Zusatzlich bietet die Eischale physischen Schutz fir den
sich entwickelnden Embryo, sie reduziert das Risiko des Eies auf Beschéadigung
wahrend der Eiablage und stellt eine Barriere gegen angreifende Arthropoden oder
andere Pradatoren nach der Eiablage dar (Schleich und Kastle 1988). Eine
kalkhaltige Schalenmatrix kann auf3erdem als Kalziumreserve fir die Entwicklung

des Embryos dienen (Stewart et al. 2009; Stewart und Ecay 2010).
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Dennoch legen nicht alle Reptilienarten Eier (Oviparie), was sich an den mehr als
100 unabhangigen Urspringen von Viviparie (lebendgeb&rend) innerhalb der
Squamaten zeigt (Blackburn 1985; Blackburn 1999). Viviparie involviert dabei
Eiretention (= Zurlckhaltung) und eine reduzierte Eischale. Die meisten Squamaten
besitzen lecithotrophe Viviparie (Stewart 1992; Blackburn 2006; Stewart 2013) bei
der Nahrstoffe meistens durch den Dottersack bezogen werden. Nur wenige
Squamaten zeigen eine matrotrophe Viviparie (Blackburn 2006; Thompson und
Speake 2006) bei der Nahrstoffe via maternalen, plazentaartigen Strukturen
bereitgestellt werden. Unabhangig von diesen Unterschieden ist die Viviparie bei
Squamaten nur mit einem rudimentaren Rest an Eischale assoziiert, weshalb man

bei diesen Arten von ,schalenlosen Eiern® reden kann (Blackburn 1993).

R NNV schichten (meist
%%%?" kalkhaitig)

>
)
48
&

(Schaleneinheiten)

kalkhaltige
Schalenmasse
(nur Geckos)

Schalenmembran

Grenzlamelle

Krokodile Schildkroten Briickenechse Squamaten Geckos
(Sphenodon punctatus) (Gekkoninae)

Abbildung 2.6 Aufbau und Struktur von Eischaltypen der verschiedenen Reptilientaxa. Nur die
Schalen von Krokodil- oder Schildkréteneiern besitzen richtige kalkhaltige Saulen (Schaleneinheiten).
Die Eischale der Briickenechse, Sphenodon punctatus, stellt vermutlich eine Ubergangsform dar,
welche zwar noch eine Saulenstruktur besitzt, aber schon eine enge Assoziation von Fasern der
Schalenmembran und der kalkhaltigen Matrix der Saule erkennen lasst. Bei den Squamaten hat die
Eischale eine einfache und uniforme Struktur ohne eine kalkhaltige Matrix. Sie besteht hauptsachlich
aus Proteinfasern. Geckoarten der Unterfamilie Gekkoninae produzieren hingegen typische stark
kalzifizierte, 3-lagige Eier. Die Schalenmembran bildet dabei eine dichte Matte ohne auffallige
Verankerung in der kalzifizierten Schicht. Abbildung folgt Schleich und Kastle (1988). Aufbau des
Eischaltyps von S. punctatus basiert auf Beschreibung von Packard et al. (1982).

Als weitere Anpassungen an das Landleben verfligen die Reptilien Gber Schuppen
auf ihrem gesamten Korper und, verglichen mit Amphibien, besser entwickelten
Lungen, was zusammen eine deutlich geringere Empfindlichkeit gegentber Austrock-
nung bedeutet. Zusatzlich ist der Einfluss der Gravitation in terrestrischen Umgebun-

gen erhoht, was ein schwereres Skelett bei den Reptilien im Vergleich zu den Amphi-
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bien zur Folge hatte (Schmidt-Nielsen 1984). Terrestrialitat war auch verantwortlich
fur die Evolution extremer KorpergroRen mancher Reptilien wie bei der gréf3ten noch
lebenden Echsenart, dem Komodowaran (Varanus komodoensis; Collar et al., 2011).
Warane zeigen die gro3te Spanne an Korpergréfl3en von allen bekannten Gattungen
der Vertebraten (Collar et al. 2011). Die Wichtigkeit der Gréf3e bei den Reptilien zeigt
sich dariiber hinaus auch bei den vielen Studien zu allometrischen Beziehungen
biologischer Merkmale einschlie3lich der Life history-Merkmale (siehe Fitch, 1970;
Peters, 1983; Schmidt-Nielsen, 1984; Dunham und Miles, 1985; Scharf et al., 2014;
Hallmann und Griebeler, 2015).
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2.6 Ziele der Arbeit

In meiner Arbeit habe ich mich mit der Evolution von Lebenszyklusstrategien (Life
histories) von rezenten Amphibien (Lissamphibia, Haeckel 1866) und vor allem
Reptilien (Reptilia, Laurenti 1768) beschéftigt. Die Evolution von Life history-
Strategien wird besonders durch physiologische, phylogenetische und allometrische
Zwange beeinflusst und beschrankt. Grundlegende Arbeiten zur Life history-
Evolution hatten meistens Saugetiere und Végel zum Gegenstand und die anderen
Tetrapodengruppen Amphibien und Reptilien sind deutlich weniger gut untersucht.
Ziel meiner Arbeit war es deshalb die bisherigen Erkenntnisse zur Life history-Evolu-
tion von Amphibien und Reptilien zu erweitern und neuere Erkenntnisse zu
gewinnen, wobei der Hauptfokus auf den Reptilien lag. Um diese Ziele zu erreichen
fuhrte ich drei Projekte durch, welche in dieser Arbeit die Hauptkapitel bilden und
jeweils als komplette Beschreibung in Form eines Manuskripts aus einem
internationalen Wissenschaftsjournal vorliegen. Alle Projekte basierten dabei auf
einem von mir zuvor erhobenen umfangreichen Datensatz fur eine Vielzahl an Life
history-Merkmalen von 86 Amphibien- und 756 Reptilienarten auf der Grundlage
einer ausgedehnten Literaturrecherche, welcher als Microsoft Access-Datenbank mit
Uber 5600 Eintragen vorliegt. Die Analyse erfolgte mittels verschiedenster

statistischer Verfahren unter Verwendung des Statistikprogramms R.

Das erste Projekt beschéftigte sich mit der Bedeutung von physiologischen und
phylogenetischen Zwangen fur die Life history-Strategien von Squamaten
(Eidechsen, Schlangen, Doppelschleichen). Ausgehende von einer kirzlich
vertffentlichten Studie von Pike und Kollegen (2012), in welcher unterschiedliche
Typen von Eischalen bei eierlegenden Geckos (Eidechsenarten) fur die
Auspragungen gewisser Life history-Strategien verantwortlich gemacht werden,
habe ich untersucht, ob auch bei einer grof3ere taxonomische Gruppe, namlich den
Squamaten, die Life history-Strategien durch einen physiologischen Zwang in Form
der Eischale beeinflusst werden und inwieweit Phylogenie bzw. phylogenetische
Zwange von Bedeutung sind. Die Analysen beinhalteten die Bestimmung des
phylogenetischen Signals mittels Abouheifs Cmean und phylogenetischen
Hauptkomponentenanalysen (pPCA). Wahrscheinlichkeiten flr evolutionare
Ubergéange zwischen Eischaltypen habe ich durch die Verwendung von Markov-

Modellen ermittelt.
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Das zweite Projekt widmete sich den allometrischen Zwéngen und somit dem
Einfluss der Korpermasse auf Life history-Merkmale. In einem komparativen Ansatz
verglich ich dabei zuvor erstellte allometrische Beziehungen von Life history-
Merkmalen aller Reptilien (n = 369) und Reptilienordnungen (Schildkréten, Krokodile,
Squamaten und die Brickenechse, Sphenodon punctatus) mit bereits bekannten
Zusammenhangen von Saugetieren und Vdégeln, um die Allgemeingiltigkeit der Life
history-Theorie zu untersuchen. Dabei bericksichtige ich sowohl aktuelle
phylogenetische Baume der einzelnen Reptilienordnungen als auch eine von mir
erstellte Phylogenie aller Reptilien, um den Einfluss phylogenetischer Zwange zu
beschreiben und auszuschlieBen zu kdnnen. Zusatzlich nutzte ich die erstellten
Allometrien der Life history-Merkmale, um die phylogenetische Stellung der

Bruckenechse, S. punctatus, innerhalb der Reptilien zu untersuchen.

Im dritten Projekt beschaftigte ich mich mit der Existenz von Life history-Merkmalen
bei allen 86 europaischen Amphibienarten (Frosche, Salamander) und den bereits im
zweiten Préjekt untersuchten Reptilien, welche nicht durch die Koérpermasse
beeinflusst werden und somit invariant sind. Diese Life history-Invarianten erlauben
tiefere Einsichten in die Evolution von Life history-Strategien zwischen hoheren
taxonomischen Gruppen durch das Fehlen des Einflusses von allometrischen
Zwangen, was schlie3lich zur Aufdeckung von trade-offs und dimensionslose Zahlen
fuhren kann. Jedes Merkmal wurde auf mehrere Kriterien fur Invarianz hin Gberpruft,
welche von Price und Kollegen (2014) formuliert und von mir modifiziert worden
waren. Ein entscheidendes Kriterium ist dabei die Relation zwischen der Variabilitat
der Life history-Merkmale und der Variabilitat der Korpermasse. Bei einem
invarianten Merkmal ist die Variabilitit des Life history-Merkmals kleiner als die
Variabilitat der Kdrpermasse. Amphibien nutzen auf Grund ihrer semi-aquatischen
Lebensweise zwei verschiedene Habitate, was zu einer hoheren Variabilitat der Life
history-Merkmale fuhrt. Zusatzlich weisen sie nur eine kleine Spannweite an
Korpermassen auf. Bei Reptilien ist durch die terrestrische Lebensweise die
Variabilitdt der Life history-Merkmale im Vergleich zu den Amphibien geringer
ausgepragt, das Korpermassenspektrum ist hingegen viel breiter. Ich untersuchte
deshalb die Hypothese, dass die Amphibien deutlich mehr invariante Life history-
Merkmale besitzen als die Reptilien. Abschlie3end sollte der Hypothese von Charnov
(1993) nachgegangen werden, dass phylogenetische Zwéange fur die Betrachtung

von Life history-Invarianten keine Bedeutung haben. In diesem Zusammenhang
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wurden aul3erdem zum ersten Mal allometrische Beziehungen von Life history-
Merkmalen fir alle 86 europaischen Amphibienarten (mit und ohne Bericksichtigung
der Phylogenie) untersucht.



3 Eggshell types and their evolutionary correlation with life-
history strategies in squamates

3.1 Abstract

The eggshell is an important physiological structure for the embryo. It enables gas
exchange, physical protection and is a calcium reserve. Most squamates (lizards,
snakes, worm lizards) lay parchment-shelled eggs, whereas only some gekkotan
species, a subgroup of lizards, have strongly calcified eggshells. In viviparous (live-
bearing) squamates the eggshell is reduced or completely missing (hereafter “shell-
less”). Recent studies showed that life-history strategies of gekkotan species differ
between species with parchment- and rigid-shelled eggshells. Here we test if the
three different eggshell types found in the squamates are also associated with
different life-history strategies. We first investigated the influence of the phylogeny on
the trait “eggshell type” and on six life-history traits of 32 squamate species.
Phylogenetic principal component analysis (pPCA) was then conducted to identify an
association between life-history strategies and eggshell types. Finally, we also
considered adult weight in the pPCA to examine its potential effect on this
association. Eggshell types in squamates show a strong phylogenetic signal at a low
taxonomical level. Four out of the six life-history traits showed also a phylogenetic
signal (birth size, clutch size, clutches per year and age at female maturity), while two
had none (incubation time, maximum longevity). The pPCA suggested an association
of life-history strategies and eggshell types, which disappeared when adult weight
was included in the analysis. We conclude that the variability seen in eggshell types
of squamates is weakly influenced by phylogeny. Eggshell types correlate with
different life-history strategies, and mainly reflect differences in adult weights of

species.

3.2 Introduction

The advent of the first amniotes about 315 to 355 million years ago marked the
transition from an exclusively water-dependent reproduction to the capability of a
water-independent reproduction in drier environments, representing one of the most

important events of evolution (Sander 2012). A precondition for this was the
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development of the amniotic egg characterized by additional extra-embryonic
membranes, which made embryogenesis independent from water. The amniotic egg
shows characteristic taxonomic features such as an at least partially mineralized
eggshell, which is an autapomorphy of Sauropsida (the extant members of which are
the turtles, lepidosaurs, crocodiles and birds; Mikhailov, 1997).

The eggshell is an important structure, linking internal physiological processes to the
ambient environment. As an adaption to exterior conditions, the eggshell exhibits
specific characteristics such as permeability, which allows gas exchange via diffusion
and the uptake of certain amounts of water (Schleich and Kastle 1988). Additionally,
the eggshell physically protects the developing embryo, reducing the risk of egg
damage during oviposition and defending it against attacking arthropods or other
predators after oviposition (Schleich and Kastle 1988). A calcareous shell matrix is
also a calcium reserve for the development of the embryo besides its physical
protection (Stewart et al. 2009; Stewart and Ecay 2010).

The eggshell of most squamates (lizards, snakes, amphisbaenians [*worm lizards™])
has a simple and uniform structure, consisting of a thick shell membrane of protein
fibrils, which adds to the flexibility of the egg (Schleich and Kastle 1988). On top, the
shells can be superficially calcified (Schleich and K&stle 1988). Apart from this, the
eggs of a subgroup of lizards, the Gekkota, have a very specialized and divergent
shell structure. Their strongly calcified shell consists of three layers: a reticular
boundary layer, a thin but dense shell membrane and a thick calcareous layer
(Schleich and Kastle 1988). In the latter the calcite crystallites are irregularly
arranged.

Besides oviparous (egg-laying) species, there are more than 100 independent origins
of viviparity (live-bearing) within the squamates (Blackburn 1982; Blackburn 1985;
Blackburn 1999), which makes this group a perfect choice for studying the evolution
of viviparity in general. Viviparity involves egg retention and a reduced eggshell. Most
squamates show lecithotrophic viviparity (Stewart 1992; Blackburn 2006; Stewart
2013), where nutrients are supplied mostly by the yolk sac. Only few squamates
show matrotrophic viviparity (Blackburn 2006; Thompson and Speake 2006), where
nutrients are supplied via maternal placenta-like structures. Irrespective of these
differences in the nutrition of the embryo, in squamates viviparity is associated with
only a vestigial remnant of the eggshell, thus the species have “shell-less eggs”
(Blackburn 1993).
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The interest in the evolution of life-history and reproductive strategies of lizards and
snakes, and in general of squamates, started with some comparative studies in
lizards (Tinkle 1969; Tinkle et al. 1970). These studies provided first references for
different reproductive strategies among lizards: early maturing and multiple-brooded
vs. late-maturing and single-brooded. In the early-maturing group oviparity is almost
universal, while viviparity is one form of the late-maturing strategy (Tinkle et al. 1970).
Dunham et al. (Dunham et al. 1988) confirmed these two strategies for lizards, and
they also discovered different life-history strategies within snakes for the reproduction
modes.

Recently a study examined the relevance of eggshell types for the evolution of life-
history strategies in the lizard group Gekkota (Pike et al. 2012). Pike et al. (2012)
considered body length as a covariable in the analysis and were able to show, that
life-history strategies (egg volume, hatchling size, developmental stage at oviposition,
incubation duration) in Gekkota are actually related to the structure of their eggshells.
For example, gekkotan species laying rigid-shelled eggs lay smaller eggs relative to
adult body length and exhibit a smaller adult body length than species laying
parchment-shelled eggs (Pike et al. 2012). However, that study only aimed at a small
taxonomic group, and information on life-history traits besides body length was
limited. For that reason, we considerably broadened the taxonomic scope in our
analyses and used information on more life-history traits to test whether life-history
strategies are linked to eggshell types in squamates as hypothesised by Pike et al.
(2012) only for the lizard subgroup Gekkota. Squamates as a whole represent a
highly  heterogeneous group in terms of life-style (nocturnal/diurnal,
aquatic/arboreal/terrestrial), body size (e.g., 16 mm for the dwarf gecko
Sphaerodactylus ariasae to 10 m as seen in the python Malayopython reticulatus)
and geographic distribution (worldwide; except for Antarctica). The broader
taxonomic approach required to take into account the shell-less type as a third
eggshell type (beside the rigid-shelled and parchment-shelled types studied by Pike
et al., 2012). Life-history traits included in our analysis for life-history strategies
covered different phases during the life of an animal, spanning from the incubation of
the egg to the adult individual. Thus, our approach is based on Pike et al. (2012), but
it goes considerably beyond that study.

First, we examined in our study whether eggshell types and studied life-history traits

of species are actually influenced by their shared evolutionary history. In particular,
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we aimed at the following questions: Is the potential phylogenetic signal on eggshell
types limited to the species level, or is it even present at higher taxonomic levels?
What are the evolutionary transition rates between the different eggshell types?

Second, to explore whether eggshell types and life-history strategies (values of life-
history traits and their combination) of species are actually associated, we used
different statistical methods for data classification and ordination, which trace back to
some classical comparative studies (Tinkle et al. 1970; Dunham et al. 1988). We
expected, under the hypothesis of eggshell types being important in the evolution of
squamate life-history strategies, that species clustering together because of similar
life-history traits would share the identical eggshell type. We conducted further
analyses to clarify whether in squamates the shared evolutionary history, or adult
body mass are main drivers of the clustering seen in life-history strategies and their

association to egg shell types.
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3.3 Material & Methods

3.3.1 Life-history data

To test whether eggshell types are linked to different life-history strategies in
squamates we mainly focused on age-related, reproductive and size-related life-
history traits: age at maturity (days), adult weight (g), birth size (total length, cm),
clutch size, number of clutches per year, incubation time (days) and maximum
longevity (years). We selected adult weight instead of body length or snout-vent-
length as a measure of animal size because of the great diversity of body shapes
seen in squamates. To account for differences in the geographic distribution of
species and their potential influence on the life-history traits of species, we also
collected information on the maximum altitude (m) of areas inhabited by species
(Tinkle and Gibbons 1977; Adolph and Porter 1993; Perry and Garland 2002;
Hodges 2004). We chose only altitude and did not consider latitude because different
studies on the squamate genera Phrynosoma and Sceloporus demonstrated that
altitudinal variation is much more important for the evolution of viviparity (shell-less
eggs) and the reproductive mode in general than latitudinal variation (Mathies and
Andrews 1995; Méndez-de la Cruz et al. 1998; Hodges 2004).

Life-history data of species and maximum altitude were mainly taken from the
multivolume encyclopedia on European reptiles, the “Handbuch der Reptilien und
Amphibien Europas” (Bohme 1981; Béhme 1984; Bohme 1986; Bohme 1993;
Bischoff 1998; Béhme 1999; Joger and Stimpel 2005). We also used the internet
database AnAge for worldwide distributed squamate species (Tacutu et al. 2013) to
fill in the geographic and phylogenetic gaps of the encyclopedia. Unfortunately, this
database primarily focuses on age-related life-history traits, such as maximum
longevity and age at first maturity. We therefore further conducted an intensive
literature search comprising primary literature (Foufopoulos and Ives 1999; Gasso
2003; Delaugerre et al. 2011; Yu et al. 2014), field guides, textbooks and, only for the
geckos (Gekkota), specific literature (e.g. Henkel and Schmidt 1991; Rogner 1992;
Rosler 1995; Bartlett and Bartlett 2006). To ensure a sufficient standard of data
quality, we did not consider anecdotal remarks given in these sources. In the cases
we found ranges or multiple values for species traits we always averaged these for

statistical analyses. This procedure in particular prevented a gender bias in
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incubation time values, because sex-determination in squamate reptiles is based on
temperature (Viets and Ewert 1994).

Information on maximum altitude of species was completed by estimates found in
different papers (Kabisch 1990; Heygen 2004; Agasyan et al. 2009; Wise 2009;
Raxworthy et al. 2011; Vences 2011).

In total, we collected data on the aforementioned seven life-history traits of 574
squamate species. The information on life-history traits and adult weight was not
evenly distributed on the 574 squamate species. For multivariate analyses, this
resulted in a substantial reduction of sample size to 32 squamate species. To
address the issue that sample size is low, we re-examined our results by repeating
analyses for a dataset with an order of magnitude more squamate species (n = 300)
but comprising fewer traits (n = 5) from a recent publication (Scharf et al. 2014); see
discussion for further details). With this larger dataset we were also able to address a
potential geographic bias in the distribution of eggshell types within our dataset on 32
squamates. The dataset of Scharf et al. (2014) comprises worldwide distributed

squamate species.
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3.3.2 Classification of eggshell types

Although there is high structural variability in eggshells of squamates, we assigned
species to only three types in order to study the association between eggshell types
and life-history strategies (but see Pike et al. 2012). However, Schleich and Kastle
(1988) pointed out: “While it is relatively easy to characterize shells of different
orders, it is very difficult to do so at the family or species level, as for instance in
squamate shell surfaces.” The reasons for this are the similarity of eggshells of
phylogenetically very distant forms and the extreme variability of organic and
inorganic shell elements (Schleich and Kastle 1988). Nevertheless, we think, it is
possible to classify eggshell types within the Squamata, if we relax the definition of
the term “eggshell”. Packard et al. (1982) used the term eggshell as “a generic term
referring to all layers of a freshly laid egg external to the albumen”. For the
squamates this implies two eggshell types: (1) a 2-layered parchment shell,
consisting of a boundary layer and a fibrous shell membrane, which is the most
common shell type of the oviparous squamate species; (2) a strongly calcified 3-
layered shell with a reticular boundary layer, a dense fibrous shell membrane and a
calcareous shell layer, which can only be found in a subclade of Gekkota
(Gekkonidae, Phyllodactylidae and Sphaerodactylidae) (Packard et al. 1982;
Schleich and Kéastle 1988; Mikhailov 1997; Osborne and Thompson 2005; Pike et al.
2012). However, Pyron and Burbrink (2014) recently characterised the parity mode of
8006 of the ~ 9400 known extant species, and assigned 1336 species to the parity
mode “viviparity”, which comprised real viviparity and ovo-viviparity (sometimes
called vivi-oviparity, see Lodé (2012) for details; nutrients mostly provided by yolk).
Due to the large number of viviparous squamates, we think that there is no
compelling reason to ignore all those species, which share the feature of having “no”
eggshell (Blackburn 1993). We therefore considered in our analysis a further eggshell
type, and thus, a putatively third life-history strategy, which comprises all the live-
bearing species, regardless of the way oxygen and nutrition is provided to the
embryo. Characteristic for this “shell-less” eggshell type is the absence of a real
eggshell defined by the existence of a boundary layer, a fibrous shell membrane and,
in some rare cases, an additional calciferous shell layer. All shell-less species of our
dataset were ovoviviparous. Thus, there was no systematic bias because of the

broad concept of the term “shell-less”.
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We gathered information on eggshell types for all 574 squamate species through an
extensive literature search and from previous synopses (Fitch 1970; Schleich and
Kastle 1988; Pough 2001; Pike et al. 2012; Pyron and Burbrink 2014). We assigned
each squamate species to a particular eggshell type: parchment-shelled, rigid-shelled
or shell-less. For the common lizard Zootoca vivipara, for which both oviparous and
viviparous forms exist, we assumed the shell-less type in our analyses, because of
the considerably higher frequency of viviparous than oviparous animals found in the
field (Heulin et al. 1989; Agasyan et al. 2010). Our classification revealed that most of
the finally studied 32 squamate species belonged to the parchment-shelled type (18

species), and in equal proportions (7 species) to the rigid-shelled and shell-less type.

3.3.3 Data analyses

All statistical analyses were performed with the statistical software R v3.02 (R
Development Core Team 2013) and additional packages (see below) available for
this software. Initially, we tested for correlations between maximum altitude and life-
history traits of species, by taking into consideration the effects of body mass. We
therefore established phylogenetic generalized least square fit models (PGLS) for
each of the life-history traits with maximum altitude and adult weight as independent
variables using the function gls of the R-package nlme (Pinheiro et al. 2015). As the
phylogenetic correlation matrix, we used the large-scale squamate phylogeny of
Pyron and Burbrink (2014).

3.3.4 Phylogenetic signal

A phylogenetic signal is present in species traits, because traits characterize species
and species are related by their phylogeny (Paradis 2011). To test for phylogenetic
signals in egg shell types and studied life-history traits (age at maturity, birth size,
clutch size, number of clutches per year, incubation time and maximum longevity) we
always generated the respective phylogenetic tree for the squamate dataset studied

by pruning an already published phylogeny, which is based on an ultrametric
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maximum likelihood tree of 4161 squamate species (Pyron et al. 2013; Pyron and
Burbrink 2014).

Eggshell type. In all analyses the discrete trait eggshell type was coded as follows: 1

= shell-less, 2 = parchment-shelled, and 3 = rigid-shelled. To estimate the strength of
the phylogenetic signal in the discrete trait “eggshell type” for our dataset consisting
of 32 species, we used comparative statistics for this trait that are based on the
maximum likelihood approach. We initially applied the function transform.phylo from
the R-package geiger (Harmon et al. 2008), which effectively transforms the tree so
that the scaling parameter A fits the extent to which the phylogeny predicts the
covariance among trait values for species. The resulting transformed tree indicates
the strength of the phylogenetic structure: A = 0 leads to a star-like tree with long
terminal branches, indicating no phylogenetic structure of the observed trait values; A
= 1 corresponds to the original tree with untransformed branch lengths, thus
recovering the Brownian motion (BM) model of evolution. From this approach we
obtained the three trees assuming three A values 0, 0.5 and 1 (original tree).

We then used the function fitDiscrete to establish continuous-time Markov models of
discrete trait evolution based on these three trees considering different models of
character states (all-rates-different, equal rates, meristic) in order to estimate
transition rates between eggshell types. The all-rates-different (ARD) model allows
different rates for each transition between two eggshell types (e.g. from eggshell type
1 to 2, but also from 2 to 1 etc.). The equal rates (ER) model assumes a single value
for all transition rates between eggshell types. The meristic model allows only
stepwise transitions between eggshell types. A direct transition from shell-less to
rigid-shelled and vice versa was forbidden (Harmon et al. 2008). To identify the best
of the nine models in terms of trait evolution (ARD, ER, meristic) and phylogeny (A =
0, 0.5, 1) we compared their goodness of fit by using the Akaike information criterion
(AIC) and the small-sample-size corrected AIC (AICc) (Akaike 1974; Hurvich and
Tsai 1989).

We additionally used the function fitDiscrete with a lambda-transformation to estimate
and optimize the A values by maximum likelihood optimization given different
character state models (ARD, ER, meristic) and an untransformed tree (equal to
lambda A = 1, Table 3.1). With this approach the evolutionary model of eggshell

types is testable.
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To determine and visualize the phylogenetic autocorrelation at different taxonomic
levels (genus, family, infraorder/superfamily) for the trait eggshell type, we calculated
phylogenetic correlograms (Gittleman and Kot 1990) using our dataset with the 32
squamate species but also the complete dataset with 574 species. Gittleman and Kot
(1990) suggested the use of those correlograms to visualize the results of
phylogenetic autocorrelative analyses, but also to compare the correlation at different
distance categories (Paradis 2011). Following these authors, we computed the
correlation coefficient (Moran's ) at the genus level among pairs of species belonging
to the same genus and for two higher taxonomic levels (family,
infraorder/superfamily). We therefore used the function correlogram.formula from the
R-package ape (Paradis et al. 2004). The allocation of species to the higher
taxonomic groups followed the taxonomy of the Integrated Taxonomic Information
System (ITIS), which is also used in the database AnAge (Tacutu et al. 2013). For
the highest taxonomic level studied, we merged the taxonomic levels infraorder and
superfamily. We derived information on species membership to these two levels from
"The Reptile Database" (Uetz and HoSek 2013).

Life-history traits. To identify the phylogenetic autocorrelation of quantitative life-

history traits among species, we used the function abouheif.moran as implemented in
the R-package adephylo (Jombart and Dray 2010). It is a multivariate, nonparametric
procedure based on Moran’s | for detecting phylogenetic signals in traits by
performing independent Monte Carlo tests for each trait analysed. As a measure of
phylogenetic similarity we used the "oriAbouheif" proximity, which is based on
Abouheif's test for serial independence (TFSI) and provides a mean C-statistic
(Abouheif 1999). With this approach we were able to compare phylogenetic patterns
seen in some life-history traits to those seen in the trait “eggshell type” for the species

from our squamate dataset.

3.3.5 Methods for classification and ordination: cluster analysis and

phylogenetic principal component analysis (pPCA)

To explore if species having a particular eggshell type share the same life-history
strategy (in terms of the other traits) we first carried out a classical statistical
approach (Tinkle et al. 1970; Dunham et al. 1988). We standardized the distribution

of trait values for each life-history trait to a mean of zero and unit variance to ensure
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that each trait contributed equally to the dissimilarity matrix. We conducted a cluster
analysis based on a dissimilarity matrix established from life-history traits of species
to create a phenogram. Its coefficients of dissimilarity were calculated as

d i= Zi'k(x ~X jk) where ¥ is the state of the kth trait of species i and X , is the

state of the kth trait of species j (Tinkle et al. 1970). For the clustering process, we
used the function hclust as implemented in the package vegan (Oksanen et al. 2013)
that applies the nearest neighbour algorithm as clustering algorithm, which is closely
related to the algorithm used to construct a minimal spanning tree (Gower and Ross
1969). We transformed the resulting dendrogram into a phylogram with the function
as.phylo from the package ape (Paradis et al. 2004). To compare it to the respective
pruned phylogenetic tree from a recently published squamate phylogeny (Pyron and
Burbrink 2014), we used the function compare.phylo from the R-package phyloch
(Heibl 2008). The function compare.phylo compares the topological arrangements of
two ultrametric trees based on branching times (Paradis 2011). Thus, we could
explore if the resulting clusters derived for life-history traits of species (or life-history
traits and adult weight of species) coincide with the phylogeny or if species sharing
the same eggshell type cluster together based on similar life-history trait values (or
similar life-history trait and adult weight values).

A comparison of a cluster analysis and a principal component analysis (PCA) can
explain or confirm differences between groups of objects (Borcard et al. 2011). We
therefore next conducted phylogenetic principal component analyses (pPCA) by
using the function ppca from the R-package adephylo (Jombart and Dray 2010). The
phylogenetic proximity matrix between trait vectors of species was computed as
implemented in the method "oriAbouheif* of the function ppca (Pavoine et al. 2008).
We again first standardized the dataset to a distribution with a mean of zero and unit
variance to ensure equal contribution of the traits. For evaluation of the pPCA we
selected the principal component with the largest (i.e., most positive) eigenvalue,
indicating global structures (close-to-root variation in trait states) and the principal
component with the lowest (i.e., most negative) eigenvalue, indicating local structures
(close-to-tips variation in trait states) (Jombart et al. 2010a). To correct for the effect
of body mass on life-history traits in the pPCA, we additionally established univariate
linear regression models for each life-history trait with adult weight as the predictor
variable (Jombart et al. 2010a). We repeated the pPCA using only the residuals from

these linear models for species traits, to compare this weight-adjusted pPCA with a
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non-weight-adjusted pPCA. To test for significant differences between the clustering
of the eggshell types, we conducted MANOVAs using the scores of PC1 and PC2
obtained from the pPCAs as dependent variables and the eggshell types as grouping
factor. This was done with the function manova from the R-package stats (R

Development Core Team 2013).

3.4 Results

The difference in the geographic distribution of the species as assessed by maximum
altitude had no significant effect on any of the life-history traits of the squamates in
our dataset (see Appendix, Table 9.3). Multiple regression analyses using maximum
altitude and adult weight as predictors of life-history traits indicated only a significant
influence of adult weight on some of the life-history traits. Thus, maximum altitude

was excluded from our further analyses.

3.4.1 Phylogenetic signal

Eggshell type. There was a clear phylogenetic signal for the trait “eggshell type”
(Table 3.1).

Table 3.1 Results of continuous-time Markov models of discrete trait evolution for the trait
eggshell type for 32 squamate species. Shown are models of discrete trait evolution that assume
different character states models (ER = equal rates, ARD = all-rates-different, meristic = stepwise
transition between countable traits) and different lambda (A) values (star-like tree with A = 0O; original
tree with A = 1). Additionally presented are the model likelihoods based on the Akaike Information
Criterion (AIC) (AICc = sample-size-corrected AIC). Models with an untransformed phylogenetic tree
(original tree) provided the best AIC values for the different models of character states (ER, ARD,
meristric). Only for these models the transition rates (gnm with subscripts for eggshell types; 1 = shell-
less, 2 = parchment-shelled, 3 = rigid-shelled) from one eggshell type to another are shown. *The A
value was additionally estimated and optimized by the fitDiscrete function (see main text). In the case
of the meristic trait model, a direct transition from shell-less to rigid-shelled and vice versa is
impossible (gis or gs1 = 0).

Character | Lambda | AIC | AICc | qu2 013 021 023 O3 032
states

models

ER 0 65.27 | 65.41 | - - - - - -

ARD 0 75.27 | 78.77 | - - - - - -
meristic 0 67.27 | 67.70 | - - - - - -

ER 0.5 47.36 | 47.49 | - - - - - -
ARD 0.5 53.01 | 56.51 | - - - - - -
meristic 0.5 45.40 | 45.83 | - - - - - -

ER 1.0* 4251 | 42,93 | 0.0017 | 0.0017 0.0017 | 0.0017 | 0.0017 0.0017
ARD 1.0* 4794 | 52.81 | 0.0119 | 0.0023 0.0043 | <0.0001 | <0.0001 | 0.0017
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| meristic | 1.0* | 40.76 | 41.65 | 0.0036 | Fixed(0) | 0.0036 | 0.0010 | Fixed(0) | 0.0010 |

The best model in terms of AIC and AlCc used a meristic model for trait evolution and
the original phylogenetic tree (A = 1; AIC = 40.76, AICc = 41.65). Assuming no
phylogenetic relation (A = 0) for eggshell types gave the worst fit (meristic: AIC =
67.27, AICc = 67.70), whereas AIC and AICc values were intermediate for A = 0.5.
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Figure 3.1 Phylogenetic correlogram showing the strength of the phylogenetic signal in the
trait “eggshell type” at different taxonomic levels of the order Squamata. The phylogenetic signal
was assessed by Moran's | and was calculated for two different datasets (n = 32 and n = 574, see text
for details). Unfilled triangle and dashed line: Moran's | values calculated for the 32 squamate species
for which we had a complete dataset on life-history traits. Solid circle and solid line: Moran's | values
calculated for 574 squamate species, for which the dataset on life-history traits was incomplete.
Autocorrelation was significant at all taxonomic levels in both analyses.
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For the best model based on the original phylogenetic tree and a meristic character
states model , the continuous-time Markov model of discrete trait evolution estimated
a A of 1.00 (value close to the bounds of the parameter space) and thus corroborated
the previous results (Table 3.1). The continuous-time Markov models with a fixed A (=
1) also estimated the transition rates between the eggshell types (Table 3.1). The
meristic trait model predicted a high transition rate from shell-less to parchment-
shelled (gi2 = 0.0036), and a low rate for parchment-shelled to rigid-shelled (gz3 =
0.0010). For our dataset comprising 32 species the phylogenetic signal of the trait
“‘eggshell type” did not scale with increasing taxonomic levels. The strongest
phylogenetic signal on eggshell type was observed at the lowest taxonomic level
(genus: Moran's | = 0.71, p < 0.001), but the signal did not clearly diminish with
increasing taxonomic levels (Figure 3.1). From the genus to the family level there
was a decrease in Moran's | (0.38, p < 0.001), whereas it increased again from the
family to the infraorder/superfamily level (Moran's | = 0.56, p < 0.001). Contrary, the
analysis of 576 squamate species clearly indicated a decrease in Moran’s | from the
genus to the infraorder/superfamily level.

Life-history traits. Abouheif's test for serial independence (TFSI) revealed different
results for life-history traits of the 32 species. It detected significant phylogenetic
autocorrelation for birth size (Abouheif's Cmean = 0.38, p = 0.001), clutch size
(Abouheif's Cmean = 0.63, p = 0.001), clutches per year (Abouheif's Cmean= 0.40, p =
0.001) and age at female maturity (Abouheif's Cmean = 0.18, p = 0.023), but no
significant phylogenetic autocorrelation for incubation time (Abouheif's Cmean=0.11, p
= 0.126) and maximum longevity (Abouheif's Cmean=-0.15, p = 0.855).

3.4.2 Identification of life-history strategies with PCA and cluster analysis

The comparison of the life-history traits based phenogram with the phylogenetic tree
(Figure 3.2a and b) indicated differing patterns of relationships for the 32 studied
squamate species, and thus their eggshell types (branching times differences: mean
= 109.61, median = 122.38, standard deviation 0 = 62.17).

While species sharing the same eggshell type clearly grouped together in the
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phylogenetic tree (Figure 3.2a), there was only a weak association between the life-
history strategy of species and eggshell types as shown by the cluster analysis
(Figure 3.2b). A phenogram based on a life-history traits and adult weight of species
was more similar to the phylogenetic tree (Figure 3.2c; branching times differences:
mean = 76.14, median = 61.41, 0 = 65.32) and species sharing the same eggshell
type grouped together (Figure 3.2c). The shell-less snake Vipera berus and the shell-
less lizard Anguis fragilis formed a single cluster, and also the two rigid-shelled
species from the gekkotan genus Phelsuma. The largest cluster of species that share
an eggshell type consisted of five parchment-shelled lizard species (Eublepharis
macularius, Gallotia atlantica, Gallotia galloti, Podarcis muralis, Podarcis siculus).
Most of the clusters of the phenogram contained species having two different
eggshell types, and one cluster even comprised species from all three eggshell
types. The latter group consisted of four lizard species (shell-less: Zootoca vivipara,
parchment-shelled: Gallotia simonyi and rigid-shelled: Phelsuma madagascariensis,
Tarentola mauritanica) and one parchment-shelled snake, the viper Hemorrhois
ravergieri. In both the phenogram and the phylogenetic tree the parchment-shelled
lizard Phrynocephalus helioscopus was most distantly related to any of the other
species.

The phylogenetic principal component analysis (pPCA) indicated a clear clustering of
species' life-history strategies based on their eggshell types (Figure 3.3; Pillai’s trace
= 0.48, F(2,29) = 13.21, p < 0.001). All species of the shell-less group, except for
Zootoca vivipara (only in the two left-hand quadrants), are mapped in the lower right-
hand quadrant of the pPCA plot. Species laying rigid-shelled eggs are located in the
two right-hand quadrants. The global axis (first principal component, PC1) had a
positive eigenvalue of 1.851 and explained 30.85% of the total variance in life-his