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Se presenta una revisién sobre las hipdtesis ecoldgicas y fisioldgicas en la tran-
sicién de la oviparidad a la viviparidad usando como grupo modelo a las lagartijas
(Squamata). Ademis, se incluyen ejemplos de especies de lagartijas que prueban
la retencién de los huevos en el oviducto durante el desarrollo embrionario
prolongado en altas latitudes y ambientes templados de montana. Las hipétesis
ecoldgica y fisioldgica indican que el clima frio favorece la retencién del huevo
por tiempos prolongados y la disminucién de glindulas calcdreas, favoreciendo el
paso evolutivo a la viviparidad en este grupo de vertebrados. Actualmente, hace
falta estudios con especies oviparas que habitan ambientes templados de altas
latitudes (climas frios) y de ambientes templados de montanas que presentan
retencién de huevos en estadios avanzados.

: oviparidad, viviparidad, hipétesis, lagartijas, retencién de
huevos, clima frio.

A review on the ecological and physiological hypotheses in the transition from
oviparity to viviparity is presented using lizards (Squamata) as a model group. In
addition, examples of lizard species are included that test the retention of eggs
in the oviduct during prolonged embryonic development in high latitudes and
temperate mountain environments. The ecological and physiological hypotheses
indicate that the cold climate favors the retention of the egg for long periods of
time and the decrease in calcareous glands, favoring the evolutionary passage to
viviparity in this group of vertebrates. To date, studies are needed with oviparous
species that inhabit temperate environments at high latitudes (cold climates) and
temperate mountain environments that present egg retention in advanced stages.

: oviparity, viviparity, hypotheses, lizards, eggs retention, cold
weather.
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Entre los diferentes grupos biolégicos que con-
forma a los reptiles, se estima que la viviparidad ha
evolucionado mds de 100 veces entre algunas de las
mds de 6000 especies de lagartijas y culebras del
planeta; mientras que, para mds de 250 especies de
tortugas, 21 especies de cocodrilos, y dos de tuatara,
se mantiene la condicién o modo de reproduccién
oviparo, produciendo huevos con una capa calcdrea
(Guillette, 1993). Una razén evolutiva que ha mar-
cado la transicién de la oviparidad a la viviparidad,
se debe a que la Clase Reptilia, en la que tradicio-
nalmente se han colocado estos cinco grupos, es
parafilético (Vitt & Caldwell, 2014), sin embargo,
solo las culebras y lagartijas forman un grupo mono-
filético, esto quiere decir, que ambos grupos com-
parten el mismo ancestro comun excluyendo al resto
de reptiles (tortugas, cocodrilos y tuatara), siendo
asi, estos dos grupos (lagartijas y culebras) tienen
el potencial filogenético para evolucionar de una
condicién ovipara a una vivipara, siempre y cuando
las restricciones ambientales (e.j., bajas temperaturas
o alta mortalidad de las crias) y fisioldgicas (baja
produccién de calcio) ejerzan cierta presidn selectiva
para generar dicho cambio (Vitt & Caldwell, 2014).
Numerosos investigadores alrededor del mundo han
tratado de explicar como surgié la viviparidad en
reptiles (Squamata), poniendo a prueba hipdtesis
ecolégicas y fisioldgicas (Blackburn, 1982; Shine,
1983a, b; Guillette, 1993). Este conocimiento, ha
llevado a entender los pasos evolutivos que se dieron
en las especies oviparas con retencién de huevos en
el oviducto (Guillette, 1981, 1993).

En la actualidad, es bien sabido que la transicién
entre el modo de reproduccién oviparo a viviparo
es una condicién de retencién de los huevos en el
oviducto de la hembra, esto trae como consecuencia
cambios morfoldgicos (forma del cuerpo), fisiolé-
gicos (reduccién de glindulas calcdreas), ecoldgicas
(cambios del ambiente en temperatura, humedad,
alimento), entre otros factores (Guillette, 1981). En
las lagartijas, dicha retencién es aceptada como un
proceso gradual que resulta de un evento de seleccién
direccional para incrementar la retencién prolongada
de los huevos dentro del oviducto de la madre. Dicha
retencion tiene varias explicaciones, tanto ecolégicas
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como fisiolégicas (Shine, 1983a; Guillette, 1993).
En este escrito ejemplificaremos distintos casos con
el grupo de lagartijas, un grupo que ha servido para
probar distintas teorias e hipdtesis sobre la evolucién

de la viviparidad.

La explicacién ecolégica se basa en la viabilidad
de los huevos, es decir, una vez que los huevos son
fertilizados por el esperma del macho en las especies
oviparas, si las condiciones del ambiente no son las
adecuadas en temperatura, humedad o en estar libre
de agentes patégenos, como hongos y bacterias, los
huevos no pueden ser depositados en los nidos. En
algunos casos la hembra retiene los huevos en el ovi-
ducto por un periodo corto de tiempo, continuando
asi, con el desarrollo embrionario. El tiempo de
retencién de los huevos depende en su mayoria de
las condiciones del ambiente (buenas o malas), pero
también de la especie; por ejemplo, en especies de
ambientes tropicales, que son tipicamente oviparas,
la retencién de los huevos puede variar de entre tres
a ocho dias, pasado este tiempo, los huevos son
depositados en los nidos alcanzando un estadio de
desarrollo “temprano” (Dufaure & Hubert, 1961),
para posteriormente completar el desarrollo embrio-
nario en el exterior.

La retencién de los huevos incrementa de acuerdo
con las condiciones ambientales, principalmente con
las fluctuaciones de temperaturas, y, por lo tanto,
con la latitud y elevacién; en estos ambientes, se ha
visto que en especies consideradas como oviparas,
la retencién de los huevos es mds prolongada, y se
explica por las bajas temperaturas en estos ambien-
tes (Guillette, 1981, 1993). Histéricamente, el
fenémeno de la retencién del huevo o huevos por
tiempos prolongados (Rodriguez-Diaz & Brana,
2012), fue conocido como “ovoviparidad” (especies
de altas latitudes que presentan estadios de desarrollo
embrionario avanzado, y que por el escaso conoci-
miento del tema, habia problema de ubicar a las
especies como oviparas 0 viviparas); sin embargo,
Guillette (1993), lo cambié por “especies incipientes
a la viviparidad” (la retencién de los huevos en el
oviducto con un desarrollo embrionario avanzado,
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es un paso intermedio a la viviparidad). Esto abre
la posibilidad de entender que en los ambientes de
altas latitudes y de montana (ambientes templados),
las especies de lagartijas retienen sus huevos por un
tiempo mds amplio. En los ambientes de montana
y templados de México, se sabe que la mayoria de
las especies de lagartijas del género Sceloporus son
viviparas, excepto por algin grupo que tiene los
dos modos de reproduccién, oviparos y viviparos
(bimodal). Por ejemplo, en ambientes montanosos
de la Faja Volcdnica Transmexicana, Sierra Madre
Oriental y Occidental, se distribuye el grupo scala-
ris, incluye especies de lagartijas que se encuentra
dentro del género Sceloporus que vive en montafas
de ambientes templados. Dicho grupo presenta el
modo oviparo (Sceloporus aeneus, S. aurantius, S.
brownorum, S. chaneyi, S. slevini. S. unicanthalis, y
S. scalaris) y viviparo (S. bicanthalis, S. goldmani, y
S. subniger; Ramirez-Bautista ez al., 2017). Consi-
derando lo anterior, las zonas de montanas ubicadas
en dichas provincias biogeogréficas, y en elevaciones
por arriba de los 2,500 m, la mayoria de las especies
que ahi habitan, son viviparas, aunque también se
pueden encontrar especies oviparas, tales como S.
aeneus (Guillette, 1981).

El desarrollo embrionario durante la retencién
del huevo se ve favorecido por el cuidado de las
hembras en el momento de llevar los huevos den-
tro de su cuerpo (oviducto), protegiéndolos de las
altas y bajas temperaturas locales (Guillette, 1993).
El comportamiento de termorregular (las hembras
gestantes salen de sus microhdbitats, y se colocan en
sitios donde llegan los rayos del sol para absorber
el calor, el cual, es necesario para ayudar a un buen
desarrollo embrionario) por parte de las hembras,
para proteger a sus huevos (retencién corta) en
ambientes cédlidos o templados de montana (reten-
cién prolongada), indica el grado de avances en
los estadios de desarrollo embrionario (Dufaure &
Hubert, 1961). Los cambios anatémicos y fisiol6-
gicos que se han detectado (experimentos) en los
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diferentes grados de retencién de los huevos (con-
siderando las diferentes latitudes donde ocurren),
es explicado por el desarrollo o evolucién de una
placenta. Por ejemplo, en las especies de lagartijas
del género Mabuya (Guillette, 1993), esta estructura
funciona transmitiendo los nutrientes via madre-
embrién. El grado de evolucién de la placenta en
lagartijas se ha sefalado que es atin més especializada
que en mamiferos, y se encuentra correlacionada
con el tiempo de retencién de los huevos, y a su vez,
con un grado de menor produccién de glindulas
calcdreas y produccién de progesterona derivada de
los cuerpos liteos (Guillette, 1993).

En otros grupos de vertebrados con modo de
reproduccién vivipara, se tiene evidencia de hue-
vos calcdreos (residuos). Las glandulas calcdreas,
tienen la funcién de producir carbonato de calcio
que se sintetiza para dar resistencia a la cdscara del
huevo. Esta evidencia ha sido observada en canguros
(Tyndale-Biscoe & Renfree, 1987). Entre los reptiles
(Squamata), el grado de reduccién y pérdida de glan-
dulas calcdreas, ha sido un enigma, ya que no hasido
facil de comprobar (experimentos) con especies que
se distribuyen desde las partes més bajas (trépicos)
a las mds altas (altas latitudes o altitudes). Shine ez
al. (1983a, b) han sugerido que otros grupos, como
las tortugas y cocodrilos carecen de un potencial
evolutivo para llegar a la viviparidad, aqui, algunas
de las restricciones adaptativas:

1. Para evolucionar a la viviparidad, ambos
grupos deberfan presentar una reduccién del
grosor del huevo calcdreo para el intercambio
de gases (para la respiracién) en un ambiente
intrauterino.

2. Esta inhabilidad de experimentar una reduc-
cién de la cdscara del huevo, puede estar
relacionado con la fuente de iones de calcio
para el desarrollo de los huevos, hecho que no
podria ocurrir, ya que, durante el desarrollo
embrionario de ambos grupos de reptiles, se
cree que las hembras movilizan y fijan el cal-
cio contenido en la superficie interna de los
huevos, el que es absorbido y utilizado en la
osificacion del esqueleto de los embriones.
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3. Cualquier reduccién en el contenido de calcio
de los huevos, probablemente afectaria adver-
samente la mineralizacién para la formacién
de los huevos.

4. Una reduccién adaptativa en la calcificaciéon
de los huevos calcdreos seria un elemento
necesario en la evolucién de la transiciéon de
la oviparidad a la viviparidad. Hecho que debe
ser acompafado con cambios ambientales
que ocurren sobre los hdbitats utilizados por
dichos grupos.

Estos son algunos de los pasos (e.j., cambios
evolutivos) que deberfan ocurrir para que surgiera
la viviparidad en tortugas y cocodrilos. No obstante,
se cree, que, en las lagartijas, debido a que son
organismos de tamafos mds pequefios, por utilizar
menor cantidad de iones de calcio, y por su alto
grado de adaptabilidad al ambiente, el surgimiento
de la viviparidad, ha ocurrido mds de una vez, sin
tener registro que este hecho sea reversible.

La hipétesis mds aceptada sobre esta posibilidad
es la del clima frio, la cual sefiala que la evolucién de
la viviparidad se dio en ambientes frios, que comtn-
mente se encuentran en altas latitudes y elevaciones.
En consecuencia, la retencién de los huevos debe ser
explicada bajo el marco de la hipétesis fisiolégica y,
por lo tanto, se debe entender que la evolucién de
la viviparidad se da bajo un conjunto de cambios
ecoldgicos, fisiolégicos y ambientales que han ocu-
rrido repetidas ocasiones en lagartijas (Hiptesis
ecoldgica-fisioldgica; Guillette, 1981, 1993; Shine
1983a, b). La transicién gradual de la oviparidad a
la viviparidad se basé en la creencia de la retencién
del huevo o huevos, la cual tuvo que ser primero y
seguida por la pérdida de glindulas calcireas, para
finalmente llegar al desarrollo de una placenta (Gui-
llette, 1981, 1982, 1993).

El nimero de especies de reptiles en el mundo
es de 11,341 hasta agosto del ano 2020 (Uetz et
al., 2020); entre los que estdn las lagartijas (6,905
especies). La riqueza de especies de lagartijas para
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México, es una de las mds altas, con 484 especies,
representando el 7.0% de la riqueza a nivel mundial.
Este nimero (484) de especies de lagartijas, estd
representado por especies oviparas (334 especies)
y viviparas (150 especies). Las familias de lagarti-
jas mds diversas que presentan ambos modos de
reproduccién, son Phrynosomatidae (147 especies)
y Anguidae (48 especies). Dentro de la primera
familia (Phrynosomatidae), se encuentra el género
Sceloporus que presenta el modo de reproduccién
ovipara (56 especies) y vivipara (42 especies), aunque
este nimero puede variar de acuerdo con el autor
(Méndez de la Cruz ez al., 1998). Este es el género
con mayor diversidad de especie, y con mayor dis-
tribucién en México, pues sus integrantes se han
registrado desde el nivel del mar y por arriba de los
4,000 m, habitando una alta diversidad de formas
vegetales, principalmente ambientes templados
de montana, ambientes dridos, y semidridos. En
este grupo, se ha estudiado la ecologia, fisiologia y
conducta de especies de montana, por ejemplo, las
especies hermanas del grupo scalaris, S. bicanthalis
(vivipara) y S. aeneus (ovipara), y se ha demostrado
que esta ultima logra retener sus huevos hasta una
avanzada etapa de desarrollo embrionario (Casta-
fios et al., 2009; Garcia-Collazo et al., 2012). Otra
especie del grupo es S. scalaris (ovipara), que habita
dreas de montanas y templadas de la Faja Volcdnica
Transmexicana, Sierra Madre Oriental, y Occidental;
esta especie logra retener sus huevos del estadio 31
al 39, completando el desarrollo embrionario hasta
el 40 cuando eclosionan (ovipara) o nacen las crias
(vivipara; Dufaure & Hubert, 1961). Otra especie
ovipara, que se cree logra retener sus huevos en las
partes mds altas de su distribucién, es S. variabilis,
ésta se distribuye en las partes mds bajas (nivel del
mar) de los ambientes tropicales de México hasta
los ambientes templados de montafa (2,700 m);
el primer registro que se encontré con embriones
avanzados (sin comentar el estadio de desarrollo
embrionario) fue de la parte mds nortena de su
distribucién (Fitch, 1970), por lo que, este autor,
menciond que la especie tenfa los dos modos de
reproduccién, ovipara y vivipara; sin embargo, en la
actualidad, este hecho no se ha confirmado, ya que
no se conoce con exactitud los grados de retencién de
huevos en poblaciones de altas latitudes. En estudios
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recientes (Cruz-Elizalde & Ramirez-Bautista, 2016),
se ha observado que el tamano y la frecuencia de
puestas cambia entre poblaciones, disminuyendo
conforme aumenta la elevacién (Figura 1). De tal
manera, que la retencién de los huevos se tendria
que probar con sus poblaciones mds nortefas y de
mayor elevacién en su drea de distribucién.

El grado de variacién en la retencién de huevos
por la hembra de una especie, varia de acuerdo con
las condiciones del ambiente, principalmente por
la temperatura, precipitacién, o disponibilidad del
recurso alimento, por mencionar algunos (Garcia-
Collazo ez al., 2012). Considerando los grupos de
sceloporinos que tienen las dos formas de reproduc-
cién, como el grupo scalaris, se espera que las pobla-
ciones de las especies oviparas presenten variacién en
los grados de retencién de los huevos entre poblacio-
nes de bajas (31-33.5 estados de desarrollo) y altas
elevaciones (33-38 estados de desarrollo). Un patrén
semejante deberfa ser observado en las especies del
género Phrynosoma con integrantes tanto oviparas

Frecuencia de puesta anual
(N° de huevos por puesta)

como viviparas; sin embargo, también se sabe que
las especies oviparas de los ambientes tropicales y
semidridos presentan una retencién de huevos en el
momento en que las condiciones ambientales (tem-
peratura, humedad, entre otros) no son las éptimas
para colocarlos en los nidos (Shine, 1983a). Un
ejemplo mds de retencién de los huevos se probé en
la lagartija ovipara, S. spinosus, que, a su vez, tiene
relacién filogenética con su clado hermano (grupo
o taxon hermano, relacionados por pertenecer a la
misma linea filogenética, considerado como grupo
monofilético) S. formosus (vivipara). La retencién de
huevos entre poblaciones de S. spinosus vari6 entre
estadios de desarrollo, del 28 al 34, de esta forma
fue posible identificar variacién poblacional del
adelgazamiento de las membras calcdreas (Calderdn-
Espinosa ez al., 20006). Esto mostré que una especie
ovipara que estd relacionada filogenéticamente con
una especie vivipara, tienen la habilidad de retener
los huevos con desarrollo continuo, como lo es S.
spinosus (Calderon-Espinosa ez al., 2006).

0 1000

1700 2400

Gradiente altitudinal
(msnm)

Figura 1. Variacién de la frecuencia y tamafio de la puesta a través de un rango altitudinal,
un ejemplo con la lagartija ovipara, Sceloporus variabilis.
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Las especies oviparas que habitan en altas latitu-
des, y en montafas del norte y centro de México,
deben tener diferentes grados de retencién de los
huevos, por el hecho de que habitan ambientes frios;
esto podria apoyar la teorfa que senala que en altas
elevaciones (ambientes frios), es posible la retencién
de los huevos como un estado intermedio hacia la
viviparidad (Guillette, 1993). Atn es incierto, al
menos en el género Sceloporusla razén de por qué en
altas latitudes no ha evolucionado la viviparidad al
100%, y la explicacién a esto, se debe a la carencia de
rasgos morfoldgicos (forma del cuerpo) y fisioldgicos
(disminucién de gldndulas calcdreas) que facilite la
retencién prolongada de los huevos, condicién de
estado intermedio entre oviparidad y viviparidad;
otra es que, las especies viviparas, no han invadido
sitios de altas latitudes, ya que la viviparidad en
especies del género Sceloporus estd asociada con el
periodo de gestacién, que ocurre en los meses mds
frios del ano (Méndez-de la Cruz ez al., 1998). Sin
embargo, para apoyar estas hipdtesis, es necesario
explorar especies de otras familias o géneros de
lagartijas, como Anguidae, Phrynosoma y Celestus,
que tienen ambos modos de reproduccién, y siendo
la distribucién de éstas, amplia.
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