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RESUMEN 

Para proponer una hipótesis de reconstrucción de la evolución de la viviparidad en el 

género Sceloporus, se reunió información (bibliográfica y de ejemplares en cautiverio) 

acerca de caracteristicas relacionadas con el modo de paridad: estadio normal a la 

oviposición, capacidad de retención y avance del desarrollo embrionario intrauterino en 

condiciones de estrés hídrico, y grosor del cascarón de varias especies del género. La 

reconstrucción (MacClade 4.0) de la evolución de la capacidad de las hembras de retener 

los huevos en el oviducto en condiciones de estrés hídrico sugiere que es una característica 

ancestral al género Sceloporus. Por otra parte, la capacidad de avanzar en el desarrollo 

embrionario intrauterino se presenta en dos de los dados que contienen especies vivíparas 

(S . scalaris y S. spinosus-S. formosus), pero no se sabe si esta condición precedió a la 

viviparidad en el caso del dado formado por S. megalepidurus, S. grammicus y S. torquatus, 

debido a que se desconoce la condición ancestral del dado que contiene todos los grupos 

vivíparos del género. Aunque la capacidad de retención y avance embrionario intrauterino 

se presenta en especies filogenéticamente cercanas a las formas vivíparas, también aparece 

en grupos muy alejados (S . variabilis y S. gadoviae), lo que sugiere que es una precondición 

más no una preadaptación para la viviparidad. Finalmente, se propone que en Sceloporus 

la viviparidad evolucionó en especies con hembras pequeñas, que presentan huevos 

pequeños con cascarones delgados posibilitarían la oviposición en estadios más avanzados 

bajo condiciones de estrés hídrico (ampliación de la norma de reacción) dando paso a la 

viviparidad facultativa y a partir de ésta se originaría la viviparidad obligada. 



INTRODUCCIÓN 

Tradicionalmente los modos reproductores se clasifican en forma 

dicotómica: oviparidad y viviparidad. Sin embargo, algunas definiciones de estos 

conceptos podrían caer en ambigüedades, pues para diferenciar ovíparos de 

vivíparos algunos autores proponen que es necesario conocer el patrón de 

nutrición embrionaria, las condiciones de la membrana que recubría el producto 

antes del nacimiento, o incluso la capacidad de la cría para moverse o alimentarse 

(Blackburn, 1992). Por ello, Wourms (1981) propuso usar términos separados para 

referirse al producto de la reproducción (a la paridad) y al patrón nutricional 

embrionario; así, los ovíparos serían simplemente aquellos que ponen huevos, 

cuyos embriones no están del todo desarrollados y los vivíparos aquellos que 

paren crías vivas, es decir, su desarrollo ha sido concluido in utero (Blackburn, 

1992; 1993). 

Así, los patrones de nutrición embrionaria quedan descritos por los 

conceptos de lecitotrofia y matrotrofia. Lecitotrofia se refiere a la provisión de 

nutrimentos al embrión por medio del vitelo del huevo ovulado; mientras que la 

matrotrofia es la provisión de alimentos por una vía alterna, por ejemplo, 

secreciones del oviducto u órganos de la placenta (Blackburn 1992,1993). 
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La viviparidad y la matrotrofia ocurren en un amplio intervalo de taxa, lo 

que lleva a concluir que estos patrones han evolucionado convergentemente entre 

los vertebrados (en mamíferos therios, en algunos peces, anfibios y reptiles; 

Blackburn, 1992). De los cuatro órdenes de reptiles vivientes, tres son enteramente 

ovíparos (Crocodylia, Sphenodontia y Chelonia), pero aproximadamente una 

quinta parte de las especies de Squamata son vivíparas (Shine, 1985). La 

viviparidad se ha desarrollado independientemente 100 o más veces entre los 

escamados (Blackburn, 1982; Shine, 1985). El género Sceloporus contiene 

aproximadamente 70 especies, casi la mitad de ellas son vivíparas. 

En éste género la viviparidad ha tenido varios orígenes independientes. Por 

ello y por su amplia distribución en Norteamérica ha constituido un importante 

objeto de estudio de la evolución de la viviparidad bajo un enfoque gradualista, a 

través del análisis del estadio normal a la oviposición, la capacidad de retención y 

avance en el desarrollo embrionario intrauterino en condiciones de estrés hídrico y 

el grosor del cascarón. Sin embargo, se carece de estos datos en la mayoría de las 

especies. Por esta razón el presente trabajo tiene por objetivo aportar información 

acerca de estas características en varias especies de Sceloporus y analizarlas en el 

contexto de la evolución de la viviparidad en todo el género. 
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1. ANTECEDENTES 

l. HIPÓTESIS ACERCA DEL ORIGEN DE LA VIVIPARIDAD EN REPTILES. 

Muchas teorías se han propuesto para explicar el origen de la viviparidad en 

los reptiles. Éstas involucran principalmente factores que actúan en contra del 

embrión en los nidos, pero no en el útero (Shine, 1985). Dichas teorías se evalúan 

en función de costos y beneficios de los dos modos reproductores. La mayoría de 

los autores se han enfocado en los beneficios de la viviparidad en función del 

incremento en el número de descendientes que sobreviven, en términos de 

adecuación. Los huevos retenidos en útero pueden estar protegidos de muchas 

fuentes de mortalidad que normalmente experimentarían en los nidos, como la 

desecación, la depredación y el ataque fúngico (Shine, 1985). Sin embargo, no hay 

que perder de vista los costos asociados, como por ejemplo, decremento de la 

probabilidad de supervivencia de la hembra, de su habilidad para obtener 

alimento, y de la fecundidad posterior (Shine, 1985). Por lo tanto la viviparidad 

podría incrementar la adecuación de una hembra sólo bajo algunas condiciones 

(Fitch, 1970; Tinkle y Gibbons, 1977; Shine y Bull, 1979). 

El modo reproductor vivíparo puede ser ventajoso en lugares fríos (Tinkle y 

Gibbons, 1977), en grandes elevaciones asociadas a climas muy fríos o extremos 

(Guillette, 1980), en zonas áridas (Weekes, 1933; Packard, 1966), en ambientes 
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impredecibles (Tinkle y Gibbons, 1977) o en zonas con suelos muy húmedos 

(Sowerby, 1930); sin embargo, la distribución actual de la viviparidad no 

necesariamente nos habla de las condiciones que favorecieron su aparición (Shine, 

1985; Blackburn, 2000). 

La hipótesis del clima frío enuncia que en lugares con temperaturas bajas, la 

termorregulación conductual permite que la temperatura del cuerpo de la hembra 

sea mucho mayor que la del suelo, por lo tanto, los huevos retenidos en el útero se 

desarrollarían a mayor temperatura y más rápidamente que los depositados en el 

suelo; entonces, tal capacidad de retención y embriogénesis en el útero podría 

llevar eventualmente a la viviparidad (Guillette et al., 1980; Shine, 1985). Por otro 

lado, las grandes elevaciones pudieron haber jugado un papel importante en la 

evolución de la placentación, ya que la baja concentración de oxígeno ambiental 

podría favorecer un sistema eficiente en el suministro de oxígeno al embrión 

(Guillette et al., 1980). 

Tinkle y Gibbons (1977) sugirieron que los ambientes impredecibles han 

favorecido selectivamente a las hembras que tienen la capacidad de prolongar la 

retención uterina, ya que tienen la posibilidad de "elegir" el tiempo adecuado de 

oviposición. Los ambientes con temperaturas extremosas podrían exacerbar este 

problema de impredecibilidad, obligando a las hembras a incrementar la duración 
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del período de incubación en el útero, esto podría favorecer la transición completa 

a la viviparidad. 

Otras hipótesis están basadas en las características de las especies. De acuerdo 

con Shine (1985) la viviparidad podría desarrollarse en especies que no dependen 

de la velocidad para alimentarse o para escapar de los depredadores, ya sea por 

que son de hábitos fosoriales o porque son grandes o venenosas. Por otra parte, la 

retención del huevo representa un mayor costo para la hembra y podría verse 

reducido el tiempo disponible para producir una segunda camada en la misma 

estación. Por lo tanto la viviparidad debería desarrollarse en especies de una sola 

puesta. 

Dado que la viviparidad se ha desarrollado independientemente 100 o más 

veces entre los escamados (Blackburn, 1982; Shine, 1985), no es posible hablar de 

un solo factor que explique su origen y menos aun sabiendo que la viviparidad 

puede ser ventajosa en más de una situación. Cierto es que la idea más aceptada y 

difundida es la hipótesis del clima frío, la cual que cuenta con mayor evidencia 

empírica. Sin embargo, la viviparidad podría desarrollarse en un lugar con clima 

frío sólo en las especies con la capacidad de retener huevos o que ovipositan 

huevos muy frágiles (Shine, 1985). La viviparidad podría entonces estar 

respondiendo a más de una condición (Shine, 1985). 
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11. MODIFICACIONES PARA LA VIVIPARIDAD 

En reptiles la viviparidad está asociada a varias características morfológicas 

y fisiológicas, y se presume que dichas características son necesarias para el 

desarrollo exitoso del embrión en el oviducto (Packard, 1977; Guillette, 1993). 

Diversos autores han propuesto que tales características fueron adquiridas a través 

de una secuencia de eventos que ocurrieron durante la transición de la oviparidad 

a la viviparidad (Tinkle y Gibbons, 1977; Guillette, 1993; Blackburn, 1995; Mathies 

y Andrews, 2000). 

La retención intrauterina, que se ha propuesto constituye un primer paso en 

la evolución de la viviparidad, se ha atribuido a la inhibición de la oviposición a 

través de la prolongación de la vida funcional del cuerpo lúteo, cuya degradación 

es impedida a través de factores maternos que inhabilitan la síntesis de hormonas 

luteolíticas (Guillette, 1989). 

El cuerpo lúteo se deriva de las células de la teca y la granulosa de un 

folículo post-ovulatorio (Xavier, 1987). Esta estructura produce hormonas 

esteroides, principalmente progesterona (Guillette, 1989). Algunas de las posibles 

funciones de la progesterona en escamados son la inhibición del desarrollo 

folicular, de la ovulación, de la vitelogénesis (Callard et al., 1972 a, b, 1992; Callard 

y Doolittle, 1973; Ya ron y Widzer, 1978), y de la síntesis de prostaglandinas como 
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la arginina vasotocina que estimula el pa;rto o la oviposición Gones y Guillette, 

1982; Cree y Guillette, 1991; Guillette et al., 1992; Ferguson y Bradshaw, 1992). Así 

la permanencia del embrión o del huevo en el útero dependería de la presencia un 

cuerpo lúteo funcional y de los niveles elevados de progesterona. En las hembras 

de especies vivíparas el cuerpo lúteo persiste durante toda la gestación (Fox, 1977; 

Saidapur, 1982). En contraste, en escamados ovíparos el cuerpo lúteo es efímero 

(Guillette, 1989). 

Un segundo paso en ·la evolución de la viviparidad estaría caracterizado por 

la adquisición de la capacidad de avance en el desarrollo embrionario intrauterino 

más allá del estadio normal a la oviposición. Esta condición involucra una serie de 

modificaciones en la porción del oviducto que sostiene al embrión durante el 

desarrollo y que es responsable del intercambio gaseoso entre la madre y el 

embrión y de la provisión extravitelina de nutrimentos (Packard, 1977; Guillette, 

1993). Algunas modificaciones en el útero asociadas a la viviparidad son la 

reducción en el número de glándulas del cascarón, aumento en la vascularización 

del oviducto y aparición de la capacidad de reabsorber embriones abortivos 

(Blackburn, 2003). Otros cambios para la viviparidad ocurren a nivel del embrión, 

por ejemplo el desarrollo de una mayor afinidad al oxígeno de la sangre fetal que a 

la materna (Grigg y Harlow, 1981; Birchard et al., 1984; Ingermann, 1992). 

8 



Algunos autores como Guillette (1993) consideran que la duración del 

período de retención intrauterino de los huevos y el estadio de desarrollo 

embrionario a la oviposición están negativamente correlacionados con el grosor del 

cascarón. Esta idea está apoyada en comparaciones entre especies ovíparas y 

vivíparas. Muchas especies de escamados vivíparos conservan la membrana del 

cascarón, aunque no está calcificada y es más delgada (menos de l011m) que las de 

las especies ovíparas (Hoffman, 1970; Guillette y Jones, 1985). 

Un cascarón grueso podría limitar de manera importante el intercambio 

gaseoso materno fetal y esto es incompatible con el desarrollo embrionario normal 

en especies vivíparas, especialmente durante los últimos estadios de desarrollo, en 

los cuales la demanda de oxígeno se incrementa dramáticamente (Birchard et al., 

1984; Beuchat y Vleck, 1990; DeMarco y Guillette, 1992). Aun más, Guillette (1993) 

propuso que la reducción del grosor del cascarón del huevo podría además 

acelerar la difusión de señales químicas del embrión hacia los tejidos maternos y 

esto permitiría un incremento en el período de retención intrauterina. 

Según Blackburn (2000) las características anatómicas y fisiológicas de las 

formas vivíparas no pueden ser asumidas como adaptaciones para la viviparidad, 

tales características podrían preceder o ser posteriores al origen de la viviparidad e 

incluso podrían no estar relacionadas con el patrón reproductivo. Para reconocer 
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una adaptación para la viviparidad puede recurrirse al siguiente criterio 

(Blackburn, 2000): 

1. Tuvo que haberse originado durante o tras el origen de la viviparidad. 

2. Debería estar funcionalmente ligada a la viviparidad. 

3. Debería ser adaptativa en el contexto de la reproducción vivípara. 

4. Debería haber evolucionado en múltiples linajes vivíparos. 

III. MODELOS DE EVOLUCIÓN DE LA VIVIPARIDAD. 

El estudio de la evolución de la viviparidad se abordó inicialmente a través 

de comparaciones entre las formas vivíparas y las ovíparas típicas. Sin embargo, 

éstas formas representan extremos de una secuencia evolutiva, por lo cual la 

utilidad de esta aproximación para elucidar la secuencia y el tiempo en el que se 

dio la modificación del modo reproductor es limitada (Andrews y Mathies, 2000). 

Un enfoque relativamente nuevo que provee mejor evidencia acerca de este 

proceso evolutivo es el estudio de los taxa cercanamente relacionados que difieren 

en el modo reproductor (Andrews y Mathies, 2000). El objetivo en este caso es la 

identificación de fenoclinas que representen la secuencia histórica del proceso 

(Blackburn, 2000). Este tipo de estudios ubican a la evolución de la viviparidad 

dentro de un escenario gradualista (Andrews y Mathies, 2000). 
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Tradicionalmente se considera que entre los escamados la viviparidad se 

originó a partir de la oviparidad de modo gradual, lento y acumulativo 

(Blackburn, 1995). El escenario gradualista para la evolución de la viviparidad 

implica un incremento paulatino en la proporción del desarrollo embrionario que 

ocurre in u tero. En la condición plesiomórfica los huevos son ovipositados poco 

después de la fertilización y el depósito del cascarón y la albúmina; posteriormente 

la proporción del período de desarrollo durante el cual los huevos residen en el 

útero se incrementa a lo largo del tiempo evolutivo y la duración del desarrollo 

post-oviposición decrece proporcionalmente (Blackburn, op. cit.). Así, 

evolutivamente, los huevos deberían ser puestos progresivamente en estadios de 

desarrollo más tardíos y la viviparidad representaría la culminación de esta 

tendencia. Paralela o posteriormente ocurre una reducción en el grosor del 

cascarón, permitiendo una asociación más cercana del embrión con los tejidos 

maternos. Tal cambio facilitaría el intercambio de gases y la obtención de agua 

(Weekes, 1935; Angelini y Ghiara, 1991 en Blackburn, 1994). 

Pero, si la viviparidad no se desarrolló de acuerdo al modelo gradualista, 

podría haberse originado vía saltacionismo o equilibrio puntuado (Blackburn, 

1995). El modelo saltacionista se refiere a un cambio evolutivo rápido que pasa por 

alto intermediarios fenotípicos en la transformación entre un estado de carácter 

ancestral y uno derivado (Blackburn, 1995, 1998). De acuerdo a la explicación 

saltacionista, en una especie ancestral con oviparidad típica, las hembras con 
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capacidad de retener los huevos en el oviducto por períodos largos podrían parir 

crías totalmente desarrolladas, omitiéndose así los intermedios evolutivos 

(Blackbum, 1995, 1998). Por lo tanto, la viviparidad se originaría directamente de la 

oviparidad típica por cambio saltacional (macromutación; Blackbum, 1995, 1998). 

El planteamiento del modelo de Equilibrio Puntuado para la evolución de la 

viviparidad . se refiere a un cambio poblacional transgeneracional, que ocurre 

relativamente rápido intercalado con períodos de estasis evolutiva (Blackbum, 

1995). Según este modelo, la oviparidad típica y la viviparidad son regiones de 

estasis evolutiva y los ovíparos que retienen los huevos hasta estadios avanzados 

son intermedios entre ellas. El patrón intermedio tiende a desaparecer si la 

selección actúa en su contra, entonces la oviparidad y la viviparidad serían 

relativamente estables y las formas intermedias efímeras. 

El escenario para la evolución de la viviparidad no puede ser probado 

directamente, pero puede ser evaluado a través de predicciones que se derivan de 

los modelos (Blackbum, 1995). Una predicción importante del modelo gradual de 

la evolución de la viviparidad es que cIados que contienen formas ovíparas y 

vivíparas deberían contener especies que representen estados primitivos, 

intermedios y avanzados (Blackbum, 1992). Las cIinas de variación fenotípica 

podrían ser invocadas para apoyar el modelo de la evolución gradualista de la 

viviparidad, sin embargo, las cIinas que se han observado no representan a un solo 
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8 ... . . . 22 . .. 26 ... 30 .. 33 . ....... 38 .... . . . ... .. . 40 
estadio a la oviposición 

Figura 1. Estadios embrionarios a la oviposición de varias especies de escamados. 

Tomado de Blackbum (1995) . 

linaje sino a varios (Blackbum, 1992). Por otro lado, la representación gráfica de los 

estadios embrionarios a la oviposición de varias especies de escamados no sustenta 

un proceso continuo ya que éstos se distribuyen bimodalmente (Fig 1). La mayoría 

de las especies ovipositan entre los estadios 25 y 33 o retienen los huevos hasta el 

término del desarrollo y paren una cría (estadio 40). 

Si la viviparidad fue originada por saltación, el paso de la oviparidad a la 

viviparidad debería implicar pocos cambios. Entonces, las formas ovíparas y 

vivíparas cercanamente relacionadas serían fenotípicamente similares (Blackbum, 

1995). Así por ejemplo, Sceloporus bicanthalis es una especie vivípara muy similar 

(morfológica, cariológica, aloenzimática y ecológicamente) a S. aeneus, ovípara, 
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tanto que hasta hace poco se consideraban subespecies de una misma especie 

(Guillette, 1980). 

Además, de la teoría saltacionista deriva la predicción de que las especies 

cercanamente relacionadas a las formas vivíparas no deberían ovipositar huevos 

en estadios de desarrollo inusual mente avanzados (Blackbum, 1995). La existencia 

de intermedios descartaría del todo esta hipótesis. Sin embargo la ausencia de 

intermedios no provee de evidencia definitiva que permita aceptar el modelo 

saltacionista, pues no es posible probar que dichos intermedios nunca existieron 

(Qualls et al., 1997). Contrario a esa predicción, existen algunas formas ovíparas 

que presentan grados de desarrollo en el oviducto inusualmente altos. Una última 

predicción sería que la viviparidad facultativa sería la precursora de la viviparidad 

obligada (Blackbum, 1995). 

Según el modelo del equilibrio puntuado para la viviparidad, los estadios a la 

oviposición se distribuirían bimodalmente y el patrón intermedio en especies 

existentes debería ser muy raro. Y, por último, así como en la teoría saltacionista, 

los congéneres vivíparos y ovíparos serían fenotípicamente parecidos (Blackbum, 

1995). El modelo del equilibrio puntuado para la viviparidad ha recibido críticas 

severas, una de ellas se desprende del contexto en el que fue planteado 

originalmente el concepto. El modelo de equilibrio puntuado fue propuesto 

inicialmente para explicar patrones en el registro fósil y no es directamente 
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aplicable a datos no paleontológicos (Qualls el al ., 1997). Pero Blackburn (1998) 

argumenta que es posible utilizar el término en especies existentes, ya que se 

refiere a patrones de evolución y cambio, más que a la sola explicación de 

descu brimientos paleontológicos. 

Por otro lado, este modelo no constituye una alternativa al gradualismo en 

general, sino sólo al gradualismo filético (Qualls el al., 1997). El gradualismo 

filético requiere de una serie continua de evidencia paleontológica, para mostrar 

una línea evolutiva lenta, continua y unidireccional, pero usualmente, no es 

posible observar esto, pues suele estar incompleto, esto podría explicarse a través 

de la combinación de los conceptos de estasis evolutiva y especiación alopátrica 

(Eldredge y Gould, 1972). Si tenemos dos poblaciones aisladas en áreas diferentes, 

en una podríamos tener poco cambio en un período largo de tiempo, mientras que 

en la otra población el cambio podría ser sustancial en el mismo período. La 

segunda población se expande y desplaza al ancestro o al taxón hermano, entonces 

el registro fósil mostraría un período de estasis seguido por una transición 

instantánea (Equilibrio puntuado), aun cuando ésta haya ocurrido a través de un 

proceso gradualista. 
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IV. FILOGENIA y EVOLUCIÓN DE LA VIVIPARIDAD EN EL GÉNERO Sceloporus . 

De acuerdo con Kühler y Heimes (2002) el género Sceloporus es uno de los 

más diversos de reptiles de Norteamérica, con aproximadamente 85 especies 

reconocidas. Se distribuye desde el sureste de Canadá hasta Panamá, siendo más 

diverso en el suroeste de EUA y en México. Se encuentran entre los vertebrados 

más conspicuos y abundantes en la mayoría de las áreas que habitan. 

Smith (1939) propuso que en el género Sceloporus habían ocurrido dos 

grandes radiaciones, por lo cual las especies estaban repartidas en dos grupos: 

lagartijas de escarnas grandes y lagartijas de escarnas pequeñas. Sin embargo, 1997 

Weins y Reeder (1997) realizaron un análisis filogenético (Máxima Parsimonia), 

usando caracteres morfológicos, cariológicos y moleculares, para esclarecer las 

relaciones evolutivas entre las especies del género Sceloporus. Dicho análisis no 

sostiene la hipótesis de Smith, ya que el grupo de las lagartijas de escarnas 

pequeñas resulta ser parafilético, pues algunas de estas especies quedaron 

anidadas entre las lagartijas de escarnas grandes. 

Igualmente se demostró que algunos grupos que habían sido reconocidos 

por Smith (1939) no eran monofiléticos (spinosus, siniferus y variabilis), por lo que 

fueron reestructurados. El grupo spinosus reconocido anteriormente fue 

fraccionado en los siguientes grupos: clarkii, que contiene a Sceloporus clarkii y 
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Sceloporus melanorhinus; S. magister, compuesto por los complejos S. magister y S. 

orcutti; S. spinosus, con S. spinosus y S. horridus y los tres grupos monotípicos S. 

edwardtaylori, S. lundelli y S. olivaceus. Sin embargo, Smith (2000), analiza el grupo S. 

formosus y encuentra que S. lundelli pertenece a éste. 

Por otro lado el género Sator, antes considerado grupo hermano del género 

Sceloporus, quedó fuertemente anidado dentro de éste. Sator es colocado en la 

sinonimia de Sceloporus y las especies que lo componían constituyen entonces el 

grupo angustus (Wiens y Reeder, 1997). Estos resultados se ven apoyados por un 

trabajo posterior realizado con secuencias de genes mitocondriales y nucleares, 

cromosomas, isoenzimas y caracteres morfológicos. Sin embargo, la posición de los 

clados basales del género difiere en algunos aspectos (Flores-Villela et al., 2000). 

Con base en la hipótesis de filogenia de Wiens y Reeder (1997) la 

viviparidad ocurre en 5 grupos del género Sceloporus (Méndez de la Cruz et. al., 

1998). Este modo reproductor está aparentemente fijo en los grupos S. jormosus, S. 

grammicus, S. torquatus y S. megalepidurus, mientras que el grupo S. scalaris contiene 

especies vivíparas y ovíparas (Méndez de la Cruz et. al., 1998). Aparentemente la 

viviparidad se originó cuatro veces en el género: una en el ancestro del grupo S. 

formosus, otra en el ancestro de S. grammicus, S. megalepidurus y S. torquatus y dos 

veces en el grupo de S. scalaris (Méndez-de la Cruz et al., 1998). El grupo S. scalaris 

es el único que tiene especies ovíparas y vivíparas, lo cual sugiere que la 
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viviparidad es de origen reciente en este grupo (Benabib et al., 1997). Las especies 

vivíparas del grupo S. scalaris son S. bicanthalis y S. goldmani (Mink y Sites, 1996) y 

las ovíparas son S. subniger (Poglayen y Smith, 1958), S. aeneus, S. channeyi (Mink y 

Sites, 1996) y S. scalaris . 

En vista de que el aumento sucesivo del estadio a la oviposición se 

considera parte de la transición a la viviparidad, el estudio de los estadios 

embrionarios a la oviposición y la evaluación de la capacidad de retención 

intrauterina de los huevos y de sus consecuencias sobre el desarrollo embrionario 

intrauterino (avance embrionario, detención del desarrollo o muerte embrionaria 

intrauterina entre otros) provee de datos que nos permiten reconstruir el escenario 

en el que apareció la viviparidad (Andrews y Mathies, 2000). En el género 

Sceloporus se han realizado estudios de retención embrionaria en especies de los 

grupos S. scalaris, S. undulatus, S. grammicus (Andrews y Mathies, 2000), y S. 

spinosus (Calderón, comunicación personal). Sin embargo, aún se desconoce el 

comportamiento de la mayoría de las especies ovíparas del género respecto a esta 

característica. 

En el contexto de la evolución gradual de la viviparidad esperaríamos que 

algunas especies del género Sceloporus ovipositaran normalmente en estadios 

embrionarios más avanzados que en otras y que tal característica estuviera 

relacionada con su filogenia . Así, las especies ovíparas cercanas filogenéticamente 
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a las vivíparas presentarían estadios de desarrollo in utero más avanzados que las 

más alejadas. 

Además de la tendencia filogenética en el estadio a la oviposición 

podríamos observar diferencias entre especies en el grosor del cascarón. El grosor 

del cascarón de las especies más relacionadas filogenéticamente a las especies 

vivíparas sería más delgado que en las que son más alejadas. Si este fuera el caso, 

el grosor del cascarón se consideraría una condición para la viviparidad. Si no 

fuera así, el grosor del cascarón podría no estar relacionado a la evolución de la 

viviparidad y estar determinado simplemente por el tamaño del huevo. 

El presente trabajo tiene como objetivo reunir información bibliográfica y 

datos obtenidos de hembras en cautiverio acerca del estadio normal a la 

oviposición y de la capacidad de retención y sus consecuencias en diversas 

especies del género Sceloporus, así como el análisis de la estructura y grosor del 

cascarón y la evaluación de dichos datos bajo el enfoque filogenético de la 

evolución de la viviparidad en el género. 
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2. OB]EfIVOS 

l. OBJETIVO GENERAL 

• Reconstruir la evolución de la viviparidad en el género Sceloporus a través 

de la evaluación de los estadios embrionarios al tiempo normal de la 

oviposición y tras un período de retención y del grosor del cascarón. 

11. OBJETIVOS ESPECíFICOS 

• Determinar los estadios embrionarios normales a la oviposición de por lo 

menos una especie de cada grupo ovíparo del género Sceloporus. 

• Reconocer la capacidad de retención y avance embrionario intrauterino más 

allá de los estadios normales a la oviposición en diversas especies del 

género Sceloporus. 

• Inferir si existe una tendencia filogenética en la capacidad de mantener la 

embriogénesis hasta estadios avanzados en el género Sceloporus. 

• Reconocer el o los dados en los que se presenta la capacidad de mantener la 

embriogénesis hasta estadios avanzados. 

• Proponer hipótesis de reconstrucción de la evolución de la viviparidad en el 

género Sceloporus tomando en cuenta la capacidad de retención y avance 

embrionario en el oviducto en las especies ovíparas del género. 
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• Describir la estructura de los cascarones de los huevos de diversas especies 

del género Sceloporus. 

• Establecer la relación entre el grosor del cascarón y el tamaño del huevo 

• Evaluar la relación del grosor del cascarón con la evolución de la 

viviparidad. 
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3. MÉTODO 

1. ESTADIO NORMAL A LA OVIPOSICIÓN. 

Con el fin de determinar el estadio normal a la oviposición, se colectaron 

hembras grávidas de varias especies del género Sceloporus, entre los meses de abril 

y julio de 2002, procurando que estuvieran representados todos lo cIados del 

género (Tabla 1). Las hembras colectadas fueron mantenidas en cautiverio hasta la 

oviposición. Se les proporcionó un sustrato húmedo, agua ad libitum y comida cada 

tercer día. Los terrarios fueron inspeccionados diariamente (2 - 3 veces al día) para 

detectar lo más pronto posible las oviposiciones. Los huevos fueron pesados con 

0.1 mg de precisión y medidos con un vernier digital con 0.01 mm de precisión 

(diámetro menor y mayor). Después de esto fueron abiertos separando el cascarón 

en dos polos (embriónico y abaembriónico). Los embriones fueron separados del 

vitelo y se determinó el estadio embrionario utilizando la tabla de desarrollo 

propuesta por Dufaure y Hubert (1961). 

11. RETENCIÓN y AVANCE EMBRIONARIO 

Con el fin de evaluar la respuesta al estrés hídrico de las hembras grávidas 

de S. variabilis y S. cozumelae del grupo S. variabilis, S. utiformis, S. gadoviae y S. 

orcutti, se colocaron algunos ejemplares de estas especies en terrarios cuyos 
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sustratos estaban secos (estrés hídrico). Se les proveyó de agua para beber a través 

de aspersores. 

Además se realizó una búsqueda de datos bibliográficos acerca del estadio 

embrionario al tiempo normal de la oviposición, capacidad de retención y avance 

embrionario en el útero, grosor y estructura del cascarón de otras especies del 

género. 

Tabla 1. Ejemplares mantenidos en cautiverio utilizados en el estudio. 

Especie Grupo Localidad Número de 

hembras 

S. cozumelae S. variabilis Celestún,Yucatán 9 

S. variabilis S. variabilis Copalita, Oaxaca 5 

Zongolica, Veracruz 1 

S. utiformis S. utiformis Charnela, Jalisco 12 

S. jalapae S. jalapae Zapotitlán, Puebla 3 

S. gadoviae S. gadoviae Zapotitlán, Puebla 2 

Huautla, Morelos 1 

S. orcutti S. magíster Loreto, BCS 1 

S. melanorhinus S. c/arkii Charnela, Jalisco 7 

Plan de Lima, Guerrero 2 

S. edwardtaylori S. edwardtaylori Mixtequilla, Oaxaca 1 
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III. RECONSTRUCCIÓN DE ESTADOS ANCESTRALES 

Para evaluar el modelo de la evolución de la viviparidad en el género Sceloporus, se 

realizó el mapeo y reconstrucción de estados ancestrales de la capacidad de retención y 

avance embrionarios y del modo de paridad a través de métodos de parsimonia (MacClade 

4.0, Maddison y Maddison, 2000) utilizando la hipótesis de filogenia generada por Wiens y 

Reeder (1997). El género Urosaurus es el cIado hermano del género Sceloporus, por lo que 

fue incluido en el análisis (Flores el al., 2000». 

El programa MacClade 4.0 se basa en el principio de parsimonia para la 

reconstrucción de estados ancestrales. Además de los supuestos que asume este 

método, permite emplear distintos tipos de cambio entre estados de carácter, que 

son especificaciones del peso que se dará a los cambios entre estados de carácter y 

son denominados Tipos de Transformación (Maddison y Maddison, 2000). MacClade 

permite el uso de cinco tipos de transformación: Ordenado, No ordenado, Irreversible, 

de Dalla y Estratigráfico. El tipo de transformación Estratigráfico es usado en estudios 

paleontológicos para estimar la edad de los ancestros basándose en la noción de 

parsimonia estratigráfica, por lo cual no es adecuado para el presente estudio. El 

tipo de transformación No ordenado cuenta corno un solo paso el cambio de 

cualquier estado de carácter a otro, mientras que el tipo de cambio Ordenado cuenta 

el número de pasos computando el número de estados intermedios entre dos 

estados de carácter (Maddison y Maddison, 2000). Si los caracteres son 
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considerados como irreversibles, el número de pasos se cuenta como el número de 

estados intermedios entre dos estados de carácter, con la restricción de que se 

permiten múltiples ganancias pero no múltiples pérdidas (Maddison y Maddison, 

2000). Por último, el tipo de transformación de Dalla cuenta el número de pasos 

como el número de estados intermedios entre dos estados de carácter, sin embargo, 

el incremento en el estado de carácter puede ocurrir sólo una vez (Maddison y 

Maddison,2000). 

IV. CASCARONES 

El polo embrionario del cascarón se procesó (deshidratación y 

descalcificación) para su observación al Microscopio Electrónico de Barrido. Se 

realizaron fotografías del corte transversal y de la capa inorgánica de los 

cascarones de los huevos de todas las especies incluidas en este estudio. Las 

descripciones y medidas fueron realizadas sobre las fotografías. El grosor del 

cascarón se obtuvo de los polos embriónicos del cascarón de un huevo de tres 

ejemplares de cada especie. Los datos fueron analizados usando Statistica 6.0. Para 

comparar el grosor del cascarón de las distintas especies del género se usó una 

prueba no paramétrica de Kruskal- Wallis. Para establecer la relación entre el 

grosor del cascarón y el peso del huevo se usó una prueba de regresión múltiple. 
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4. RESULTADOS 

1. ESTADIO NORMAL EN EL MOMENTO DE LA OVIPOSICIÓN 

El estadio normal a la oviposición de S. variabilis, S. melanorhinus~ S. 

utiformis, S. cozumelae, S. gadoviae, S. jalapae, y Urosaurus omatus oscila entre los 

estadios 29 y 31. Algunos embriones presentaron características que correspondían 

a más de un estadio sensu Dufaure y Hubert (1961). 

• Sceloporus melanorhinus: Las puestas en cautiverio ocurrieron entre el 14 de 

julio y el 28 de agosto. El tamaño de puesta fue de 7-10. En la mayoría de los 

embriones obtenidos de estas puestas las hendiduras coriónicas estaban 

ocluidas y el ojo empezaba a pigmentarse, además todos presentaron una 

epífisis visible por transparencia y las cinco hendiduras branquiales 

abiertas; estas características los colocan en estadio 30 (Fig. 2); sin embargo, 

algunos de los embriones no presentaban todas las características 

correspondientes a este estadio, en algunos el canal endolinfático aún no se 

distinguía de la vesícula auditiva, o el grado de diferenciación de los 

muñones era pobre; debido a estas características algunos embriones fueron 

considerados en estadio 29-30. Los embriones de una nidada, cuya segunda 

hendidura estaba cerrada y los muñones estaban aplanados en su parte 

distal, fueron considerados en estadio 31. 
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• Sceloporus utiformis: Las puestas en cautiverio ocurrieron del 19 de julio al 

24 de agosto. El tamaño de nidada registrado fue de 4-6. Dos de las puestas 

incluían dos huevos infértiles. Los embriones estaban en los estadios 29 a30, 

ya que a pesar del que la hendidura coriónica estaba ya ocluida, el ojo aun 

no estaba pigmentado, el canal endolinfático no estaba totalmente 

diferenciado y en algunos la quinta hendidura branquial estaba cerrada. 

• Sceloporus jalapae: Las hembras de esta especie ovipositaron el 7 y 8 de julio, 

entre cinco y seis huevos por nidada. El estadio normal a la oviposición fue 

30, sin embargo, por lo menos un individuo de cada nidada presentó 

características de estadios más avanzados: 31 (diferenciación de los 

miembros) y 31 (esbozo de hemipenes). 

• Sceloporus gadoviae: Las hembras de esta especie provienen tes de Zapotitlán 

de las Salinas, Puebla, ovipositaron entre el 28 de junio y el 2 de julio; el 

tamaño de la puesta fue de 4-5. Los embriones estaban en estadio 30, 

excepto algunos cuyos ojos no estaban pigmentados y los canales 

endolinfáticos no estaba diferenciados (estadio 29-30). 

• Sceloporus variabilis. Las hembras provenientes de Copalita, Oaxaca, 

ovipositaron del 2 de julio al 10 de agosto. El tamaño de la camada fue de 3 

- 4, los embriones se encontraban en estadio 29 y 29-30, pues la hendidura 
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coriónica aun no estaba cerrada y el ojo no tenía pigmento, en algunos la 

hendidura branquial estaba abierta y el canal endolinfático no estaba 

diferenciado. 

• Sceloporus orcutti: La única hembra de esta especie ovipositó cinco huevos 

infértiles el 14 de septiembre, aunque estaba bajo estrés hídrico, al parecer 

esta condición no estimuló la retención en oviducto de los huevos. 

• Sceloporus edwardtaylori: Ovipositó siete huevos, el 27 de diciembre. Estaba 

bajo estrés hídrico. No fue posible determinar el estadio a la oviposición 

debido a que los huevos fueron hallados deshidratados. 

• Sceloporus cozumelae. Las puestas ocurrieron del 31 de agosto al 13 de 

septiembre y se componían de 2-3 huevos. Los embriones estaban en estadio 

30 excepto porque el ojo aun no empezaba a pigmentarse. 

• Urosaurus: Las hembras de Urosaurus, ovipositaron del 11 al 21 de julio. El 

tamaño de la nidada fue de 6-7. Los embriones estaban en estadio 30 ó 29-

30, pues en algunos el ojo a pesar de estar pigmentado, aun tenía abierta la 

hendidura coriónica. 
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Figura 2. Embrión de Sceloporus melanorhinus en estadio 30, a. ojo, b. aberturas 

branquiales, c. muñones. 
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11. CAPACIDAD DE RETENCIÓN Y AVANCE EMBRIONARIO 

Las hembras de S. variabilis son capaces de retener los huevos en el útero y 

mantener la embriogénesis hasta el estadio 33. Cabe mencionar que no todos los 

embriones de la misma nidada se encontraban en tal estadio al momento de la 

oviposición, tres de ellos se encontraban en estadio 31. En el caso de S. cozumela los 

huevos fueron ovipositados en estadio 30 aun en condiciones de estrés hídrico. No 

fue posible determinar si existió un período de retención debido a que la amplia 

asincronía de las hembras no permitió establecer el tiempo normal a la oviposición. 

Pero en caso de que el período de retención haya existido, la capacidad de 

retención sería muy limitada. 

Las hembras de S. utiformis ovipositan en condiciones de estrés hídrico en 

estadio 30 y son capaces de retener la mitad de la nidada durante un período de 15 

días aproximadamente; sin embargo, los embriones retenidos no avanzaron en el 

desarrollo embrionario y murieron antes de ser ovipositados, esto se detectó a 

través de la disección inmediata de los huevos tras la oviposición, los cuales se 

hallaban opacos y compactos. S. gadoviae puede mantener la embriogénesis hasta el 

estadio 34. Los datos a cerca de la capacidad de retención y avance embrionario 

intrauterino que presentan las hembras de diversas especies del género Sceloporus 

se resumen en la tabla 2. 
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Tabla 2. Estadio normal a la oviposición y estadio a la oviposición tras un período de retención. X. No existen datos. 

Grupo Especie 

s. variabilis S. 71n ... inh.¡1;c 

S. cozumelae 
S. angustus x 
S. siniferus x 
S. utlJormls S. utiformis 

S. maculosus x 
s s 
S. jalapae S. jalapae 

S. pyrocephalus x 
S (Yrnrin~ll~ S. graciosus 

s. graciosus 
S. scalaris S. scalaris 

S. aeneus 

Sombreado: Grupos y especies vivíparos. 

Estadio 
normal 
29-30 

30 
x 
x 

29-30 
x 

29-30 

x 
30 
30 

31-33.5 
35.5-37.5 

28-31 

40 

Estadio tras 
retención 

33 
30 
x 
x 
30 
x 
34 

x 

No retienen 
39.5 

36 

Fuente 

Shine, 1983 

-::-c:----=---:-----c-------- -- -- - --
Mathies y Andrews, 1996 
Mathies y Andrews, 1996 

Guillette y Góngora, 1986 en Blackburn, 
1995 

~_ I--- I ~ I 
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Grupo Especie Estadio 
normal 

Estadio tras 
retención 

Fuente 

32 



111. RECONSTRUCCIÓN DE LA EVOLUCIÓN DE LA CAPACIDAD DE RETENCIÓN. 

La reconstrucción de la evolución de la capacidad de retención con MacClade 4.0, 

utilizando el modo de cambio Ordenado o No ordenado resultó en una hipótesis en la 

que la capacidad de retención intrauterina más allá del tiempo normal a la 

oviposición aparece como ancestral en el género Sceloporus (Fig. 3). 

c::J no roti~ .... 
_r~ .... 
_ vivíparo 

Figura 3. Reconstrucción de estados ancestrales de la capacidad de retención 

embrionaria en el útero y modo de paridad en el género Sceloporus. 
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IV. RECONSTRUCCIÓN DE LA EVOLUCIÓN DE LA CAPACIDAD DE AVANCE 

EMBRIONARIO. 

Utilizando el tipo de cambio Ordenado la capacidad de avance embrionario 

está presente en el ancestro del ciado que contiene a las especies vivíparas, sin 

embargo, también está presente en los grupos ovíparos S. gadoviae y S. variabilis 

(Fig. 4). 

ordpnado 

[::J no ovonza 
_ avanza 

_ vivíparo 

[::J oquÍYoco 

Figura 4. Reconstrucción de estados ancestrales de la capacidad de avance del 

desarrollo embrionario en el útero y modo de paridad en el género Scelaporus. Tipo 

de transformación Ordenado. 
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Figura 5. Reconstrucción de estados ancestrales de la capacidad de avance 

embrionario en el útero y modo de paridad en el género Sceloporus. Tipo de 

transformación No Ordenado. 
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Sin embargo, si utilizamos el tipo de transformación No ordenado obtenemos 

una hipótesis de reconstrucción en la cual la capacidad de avanzar en el desarrollo 

embrionario en el útero más allá del estadio normal a la oviposición no siempre se 

halla asociada a la viviparidad (Fig, 5). 
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Figura 6. Reconstrucción de estados ancestrales de la capacidad de retención 

embrionaria en el útero y modo de paridad en el género Sceloporus. Tipo de 

transformación Irreversible. 

También fueron utilizados en la reconstrucción de la evolución de la 

capacidad de avance embrionario en el útero los tipos de transformación 

Irreversible y de Dollo. El primero arroja una hipótesis en la cual la capacidad de 

avance embrionario intrauterino y la viviparidad aparecen múltiples veces de 

manera independiente en cada cIado que presente alguno de estos estados de 

carácter (Fig. 6), mientras que usando el tipo de transformación que se basa en la 

Ley de Dollo hallamos la propuesta de evolución única de la viviparidad en el 
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género y la pérdida de dicho modo de paridad en las especies ovíparas del grupo 

S. scalaris, S. undulatus, S. spinasus, y en el cIado que contiene a S. edwardtaylari, 

magister y clarkii (Fig. 7). 
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Figura 7. Reconstrucción de estados ancestrales de la capacidad de retención 

embrionaria en el útero y modo de paridad en el género Scelaparus. Tipo de 

transformación de Dalla. 
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V. ESTRUCTURA y GROSOR DEL CASCARON 

La estructura del cascarón de los huevos de S. variabilis, S. melanorhinus, S. 

orcutti, S. utiformis, S. cozumelae, S. gadoviae, S. jalapae y Urosaurus ornatus es similar 

a la de otros escamados. Los cascarones de los huevos de estas especies presentan 

tres capas de fibras; la exterior, que es la que está en contacto con los depósitos de 

calcio, está formada por fibras delgadas en un tejido compacto. La media y la 

interna se componen de fibras gruesas, estas capas son trasversales entre sí y para 

con la exterior (Fig. 8a). En los cortes transversales de los cascarones de los huevos 

de S. edwardtaylori se distinguen tres zonas por la orientación de las fibras; a 

diferencia de los cascarones de otras especies, todas las zonas presentan fibras 

delgadas (Fig. 9b). La capa inorgánica del cascarón se presenta en formas diversas, 

sin embargo, la forma de deposición del calcio no es característica de cada especie, 

sino que puede variar ampliamente entre ellas, y de hecho puede presentarse más 

de una forma de deposición en un solo cascarón (Fig. 9a y Fig. 10). El calcio puede 

presentarse en forma de cristales amorfos (Fig. 8a), esferas (Fig. 10b), o formando 

una matriz compacta o porosa (Fig. 9a). Es importante mencionar que la única 

especie de las estudiadas en el presente trabajo cuyos cascarones tienen cutícula 

orgánica sobre los cristales de calCio es S. melanorhinus (Fig. 8). 
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Figura 8. a) Corte transversal y b) acercamiento de cutícula (c) de Sceloporus melanorlzinus. 

Figura 9. a) Depósito de calcio del cascarón de S. utiformis. b) corte transversal de cascarón 

de S. edwardtaylori. 

Figura 10. Formas de agregación del calcio en cascarones de S. gadoviae. 
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El grosor del cascarón difiere de manera significativa entre las especies 

(Kruskal- WaIlis, H14,36 = 30.61, P< 0.01). El grosor varió de 18.94 pm a 78.25 (Tabla 

3). Se observó una relación positiva entre el peso del huevo y el grosor del cascarón 

(R2 = 0.31, P = 0.0002, F L 34 = 16.89) (Fig. 11). 

Tabla 3. Grosor del cascarón en varias especies del género Sce/oporus . 

Especie Grosor en pm Fuente 
S. gadoviae 20.29 Este estudio 

36.91 
S. edwardtaylori 66.36 Este estudio 

59.7 
52.46 

S. jalapae 29.72 Este estudio 
38.61 

S. variabilis 34.98 Este estudio 
42.12 
43.15 

Urosaurus bicarinatus 41.75 Este estudio 
45.37 
44.19 

S. utifonnis 36.06 Este estudio 
48.07 
30.32 

S. me/anorhinus 54.56 Este estudio 
55.07 
54.89 

S. orcutti 36.63 Este estudio 
41.58 
46.125 

S. cozume/ae 45.46 Este estudio 
43.56 
29.75 

S. undulatus 86.29 Mathies y Andrews, 2000 
S. consobrinus 35.61 Mathies y Andrews, 2000 

S. virgatus 31.92 Mathies y Andrews, 2000 
S. scalaris 26.6 Mathies y Andrews, 2000 
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s. clarkii 57.96 Mathies..1.. Andrews, 2000 
Urosaurus ornatus 18.94 Mathies..1.. Andrews, 2000 

S. spinosus 53.31 Calderón, comunicación 
..E.ersonal 

76.84 
78.25 
61 .84 

S. horridus 67.58 Calderón, comunicación 
..E.ersonal 

56.59 
83.23 
67.98 
82.72 
77.27 
73.28 
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Figura 11. Relación del grosor del cascarón y el peso de los huevos. Los colores 

identifican la especie de la que provienen los datos. 
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5. DISCUSIÓN 

1. ESTADIO NORMAL EN EL MOMENTO DE LA OVIPOSICIÓN 

Los estadio normales en el momento de la oviposición (estadios 29 a 31) que 

presentaron las hembras de las especies incluidas en este estudio (5. IJariabilis, 5. 

melanorhinus, 5. utiformis, S. cozumelae, S. gadoviae, S. jalape, y Urosaurus bicarinatus) 

entran dentro del intervalo en el que ovipositan la mayoría de los Squamata: 

estadios 26 y 30 (Mathies y Andrews, 2000). El hecho de que las oviposiciones 

ocurran más frecuentemente dentro de un determinado intervalo indica que tuvo 

que haber ocurrido in utero una cantidad mínima del desarrollo (Mathies y 

Andrews, 1999). 

Se ha propuesto que el tiempo requerido para la deposición del albumen y del 

cascarón es el factor que define la proporción mínima de desarrollo que debe 

ocurrir en el oviducto (Mathies y Andrews, 1999). Por ejemplo, las hembras de 

Sceloporus woodi secretan las fibras del cascarón en las primeras 24 horas tras la 

ovulación. La mayor parte del calcio se deposita en los siguientes 3-9 días, pero su 

deposición continúa hasta que los embriones están en estadio 27 (12 -14 días), muy 

cerca del tiempo a la oviposición (Palmer et al., 1993). Este factor podría estar 

definiendo los estadios normales a la oviposición observados en las hembras de S. 

variabilis, S. melanorhinus, S. utiformis, S. cozumelae, S. gadoviae, S. jalape, y Urosauru s 

omatus. Sin embargo, no conocemos el tiempo que requiera la formación del 
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cascarón en estas especies, ni el tiempo necesario para alcanzar el estadio 30. Por 

otro lado, el tiempo mínimo a la oviposición podría estar fijado filogenéticamente, 

limitando así el estadio en el que ovipositan (Mathies y Andrews, 2000). 

También existen factores que limitan el estadio máximo a la oviposición. Se ha 

propuesto que el más importante de ellos es la hipoxia, esto es, la incapacidad para 

suplir la demanda de oxígeno de los embriones en la segunda mitad del desarrollo 

(Mathies y Andrews, 2000), dado que esta se incrementa exponencialmente en 

dicha fase; otro limitan te es la provisión restringida de agua de la madre al 

embrión (Packard y Packard, 1998; Shadrix, 1994). Tanto la provisión de oxígeno 

como la de agua están en función de la estructura y grosor de la capa de fibras, del 

grado de mineralización del cascarón (Packard y DeMarco, 1991; Feder et al., 1982), 

de la vascularización del oviducto (Mason y Guillette, 1987) y de las membranas 

extraembrionarias (Andrews, 1997). Estos factores limitan la capacidad de 

retención y avance embrionario in utero, y determinan la detención del desarrollo 

embrionario (Mathies y Andrews, 1999). 

11. CAPACIDAD DE RETENCIÓN Y AVANCE EMBRIONARIO 

Los factores que limitan el desarrollo embrionario en el oviducto limitan el 

potencial para la evolución de la viviparidad (Andrews y Mathies, 2000). Por lo 

tanto, es más probable que la viviparidad evolucionara en algunos taxa que en 
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otros, dependiendo de las consecuencias que haya tenido la retención embrionaria 

más allá del tiempo normal a la oviposición sobre los embriones o sobre la hembra 

(Mathies y Andrews, 1999; Andrews y Mathies, 2000). Una de las consecuencias de 

la retención embrionaria es el avance embrionario intrauterino más allá del estadio 

normal a la oviposición. 

Las hembras de S. gadaviae, S. variabilis (incluidas en este estudio), S. horridus 

y S. spinosus (Calderón, comunicación personal) son capaces de avanzar en el 

desarrollo embrionario más allá del estadio normal, pero no pueden superar el 

estadio 35. Los factores que impiden el avance embrionario intrauterino han 

obstaculizado la evolución de la viviparidad en dichos grupos. A diferencia de 

estas especies, las formas ovíparas del grupo Sceloporus scalaris, que contiene 

especies ovíparas y vivíparas, no presentan limitantes obvias para la retención 

intrauterina ni para el desarrollo embrionario de los huevos (Mathies y Andrews, 

2000). Las hembras de dos especies de este grupo pueden extender la retención y el 

avance hasta los estadios 38 y 40 sin comprometer la tasa de desarrollo 

embrionario o el éxito de la eclosión (Andrews y Mathies, 2000). Por otro lado, una 

especie del grupo Sceloporus undulatus (S . virgatus), es capaz de alcanzar el estadio 

37, mas cuando llega a él, el desarrollo se detiene. Así, aunque la viviparidad sería 

posible en este grupo, sería menos probable, debido a la incapacidad de llevar a 

término el desarrollo embrionario (Andrews y Mathies, 2000). 
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Para otras especies la retención embrionaria más allá del tiempo normal a la 

oviposición puede resultar en un alto costo en la supervivencia de los embriones, 

que podría ser consecuencia del suministro insuficiente de agua o de un 

intercambio gaseoso limitado (Mathies y Andrews, 1999). Por ejemplo, las hembras 

de s. utiformis presentaron la capacidad de retener la mitad de la nidada durante 

aproximadamente 15 días, sin embargo, los huevos ovipositados tras ese período 

de retención contienen embriones muertos. Así también las hembras de s. cozumela 

que se sometieron a condiciones de estrés hídrico en este estudio, ovipositaron 

algunos huevos con embriones muertos. 

Otra consecuencia de la retención embrionaria en el útero propuesta para 

escamados es la diapausa o detención del desarrollo. Un ejemplo de este fenómeno 

es Urosaurus ornatus que es capaz de retener los huevos facultativamente por lo 

menos 29 días, durante los cuales prácticamente se detiene el desarrollo 

embrionario y no se observa incremento en la masa seca del embrión; el desarrollo 

se reanuda tras la oviposición y al parecer el período de retención afecta la tasa de 

desarrollo o en éxito de eclosión (Mathies y Andrews, 1999). El género Urosaurus 

está formado por 10 especies, todas ellas ovíparas (Mathies y Andrews, 1999); en él 

la diapausa podría determinar el estadio a la oviposición y actuar como una 

limitante para la evolución de la viviparidad. Este factor podría también estar 

restringiendo la aparición de la viviparidad en aves, cocodrilos y tortugas. Algunas 

especies del género Sceloporus podrían también presentar breves periodos de 
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diapausa, por ejemplo en S. cozumelae, s. orcutti y s. utiformis sin embargo es difícil 

determinar su presencia, pues es necesario conocer el tiempo normal a la 

oviposición. La existencia de diapausa y muerte de embriones en el oviducto nos 

llevan a concluir que el incremento en la duración de la retención de los huevos 

puede desarrollarse independientemente de la capacidad de soportar la 

embriogénesis e incluso, más que constituir estados intermedios entre la 

oviparidad típica y la viviparidad son limitantes para su evolución. Sin embargo, 

algunas especies del género Chamaleo presentan diapausa y aun así contiene 

especies vivíparas (Shine, 1985; Blackbum, 1986). 

Puesto que el estadio normal a la oviposición en el género Sceloporus 

presenta muy poca variación (estadios 28-33), y dado que, lo que varía es la 

respuesta a condiciones de estrés hídrico es decir, la amplitud de la norma de 

reacción del avance del desarrollo embrionario intrauterino (Fig. 12), se puede 

concluir que la viviparidad no fue alcanzada a través de la oviposición normal a 

estadios más tardíos en el tiempo evolutivo (Fig. 12). Sino a través de la ampliación 

de la norma de reacción (Fig. 13). 

Este esquema de evolución de la viviparidad nos sugiere que en el género 

Sceloporus la viviparidad facultativa fue la precursora de la viviparidad obligada, y 

el paso entre ellas implica que la viviparidad obligada tiene ventajas selectivas 

sobre la viviparidad facultativa. La viviparidad obligada podría ser ventajosa en el 
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caso de que se perdiera o redujera significativamente el grosor del cascarón, lo cual 

haría imposible la incubación fuera del útero. 5. scalaris (ovípara) podría ilustrar 

esta hipótesis, ya que las hembras de esta especie son capaces de alcanzar el 

estadio 40 in utero bajo condiciones de estrés hídrico. Este parece ser el único 

registro de viviparidad facultativa en lagartijas. Por otra parte, los géneros Lacerta 

(Heulin et al., 2002) Saiphos (Smith y Shine, 1997) y Lerista presentan especies 

ovíparas y vivíparas, en ellos, las especies ovíparas ovipositan normalmente en 

estadios avanzados. En estos géneros, a diferencia de Sceloporus, la viviparidad, 

aparentemente, evolucionó a través del aumento gradual en el estadio normal a la 

oviposición (Fig. 12). 

• 
29 30 31 32 33 34 35 35 37 38 39 40 

Estadio normal a !-9. ov'ipcsición 

Figura 12. Evolución de la viviparidad en un cIado hipotético a través del cambio 

filogenético en la capacidad de avance embrionario in utero. 
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• 
29 30 31 32 33 34 35 35 37 38 39 40 

Esadios a l a oviposición 

[Norma de rea=iónJ 

Figura 13. Evolución de la viviparidad en un cIado hipotético a través del 

cambio filogenético de la amplitud de la norma de reacción del avance del 

desarrollo embrionario intrauterino. 

III. EVOLUCIÓN DE LA CAPACIDAD DE RETENCIÓN Y AVANCE EMBRIONARIO EN 

Sceloporus. 

Las hipótesis generadas por las reconstrucciones de la evolución de la 

viviparidad y la capacidad de retención y avance embrionario intrauterino 

utilizando los distintos tipos de transformación fueron evaluadas en función de las 

implicaciones de los supuestos en que se basan y en los argumentos de algunos 

autores a cerca de la irreversibilidad de la viviparidad. 

La capacidad de retención in utero más allá del tiempo normal a la 

oviposición resulta ancestral en el género Sceloporus independientemente del uso 

de estos dos tipos de transformación. Las especies que presentan una capacidad 
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limitada para retener o con la total incapacidad para hacerlo pudieron haber 

perdido esta característica porque representaba una desventaja más que una 

adaptación. Por ejemplo, s. cozumela presenta muchos problemas para retener aun 

durante períodos muy cortos, los embriones mueren en el útero; incluso pueden 

llegar a morir las hembras. Estas lagartijas presentan reproducción continua y la 

prolongación de la incubación en el útero podría limitar el número de nidadas que 

puede tener una hembra por año, disminuyendo la adecuación de la hembra. 

Si utilizamos el tipo de cambio No ordenado en la reconstrucción de estados 

ancestrales del carácter modo de paridad en el género Scelaporus, el paso de la 

oviparidad a la viviparidad es igualmente probable que el de la viviparidad a la 

oviparidad (reversión) y que la viviparidad evolucione en un ciado no 

necesariamente implica el paso por estados intermedios. Por el contrario, si 

utilizamos el tipo de transformación Ordenado el paso de la oviparidad a la 

viviparidad y viceversa necesitaría el paso por estadios intermedios tales como la 

capacidad de retener y mantener la embriogénesis en el útero. 

En el caso de que utilicemos el tipo de transformación ordenada, la 

capacidad de mantener la embriogénesis hasta estadios avanzados está presente 

en el ancestro al ciado que contiene a todas las especies vivíparas del género 

Sceloporus. Si no asumimos que la capacidad de avance embrionario más allá del 

estadio normal a la oviposición es un paso intermedio necesario entre la 
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oviparidad y la viviparidad, entonces la capacidad de avance embrionario parece 

preceder a la evolución de la viviparidad en los grupos S. scalaris y S. formosus, más 

no a su aparición en el clado que contiene a S. grammicus, S. torquatus y S. 

megalepidurus. 

La viviparidad ha sido considerada ampliamente como irreversible, dado que 

se piensa que es una adaptación que confiere ventajas en muchas condiciones 

ecológicas tales como los climas fríos, los ambientes impredecibles, muy áridos o 

con suelos muy húmedos (Mendez de la Cruz, comunicación personal). Además 

algunos autores (Blackbum, 1982; 1985; Shine, 1985; Lee y Shine, 1998) consideran 

que la evidencia filogenética no soporta de manera clara la reversibilidad de la 

viviparidad. Por ello, el tipo de transformación Irreversible podría ser utilizado en 

la reconstrucción de la evolución de la viviparidad. Sin embargo, la capacidad de 

avanzar en el desarrollo embrionario parece perderse con relativa facilidad, por lo 

cual no hay razones para usar el tipo de transformación irreversible en este caso. 

Por otro lado tendríamos que aceptar la irreversibilidad de la viviparidad aun 

cuando ésta constituye un punto de controversia, pues difícilmente una estrategia 

(oviparidad o viviparidad) es universalmente superior, por lo que no hay razón 

para esperar que la selección actúe sólo en una dirección (Lee y Shine, 1998). 

Por último, el tipo de transformación de Dollo está basado en la Ley de Dollo, 

la cual enuncia que un órgano complejo una vez perdido no puede ser vuelto a 
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ganar en la misma forma, pues sus bases genéticas y de desarrollo, que son 

igualmente complejos también decaen (Dollo 1893; 1920). El tipo de transformación 

de Dalla exige que sea especificado en la codificación lo que se considera complejo, 

en otras palabras lo que el programa deberá leer como un aumento o decremento 

en el estado de carácter. La evolución de la viviparidad desde la oviparidad se ha 

propuesto como la pérdida de estructuras y enzimas involucradas en la 

producción del cascarón, por lo cual se considera sencilla, mientras que la 

transición inversa se considera difícil (Lee y Shine, 1998). Este punto de vista 

respalda la irreversibilidad de la viviparidad, y si este es el criterio utilizado en la 

codificación entonces obtenemos una hipótesis de reconstrucción idéntica a la 

obtenida con tipo de transformación Irreversible; sin embargo, la viviparidad podría 

no sólo implicar pérdidas, sino también el desarrollo de sistemas de 

reconocimiento e intercambio madre - embrión más eficientes (Lee y Shine, 1998). 

Si la viviparidad implica complejidad y la codificamos de este modo, entonces la 

viviparidad podría haber tenido un origen único en el género y múltiples 

reversiones a la oviparidad (Fig. 7). 

Los modos de transformación Ordenado, Irreversible y de Dalla están basados en 

supuestos que precondicionan la reconstrucción de la evolución de la capacidad de 

avance embrionario intrauterino y de la viviparidad, cada supuesto cuenta con 

argumentos a favor y en contra. Por ello en el presente estudio se considera más 
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adecuada la propuesta originada de la reconstrucción hecha a partir del modo de 

cambio No ordenado. 

Según lo anterior, la presencia de estados intermedios en algunos nodos 

internos depende del supuesto que se utilice en la reconstrucción. De acuerdo a 

simulaciones realizadas a través del MacCIade 4.0, algunas de estas ambigüedades 

podrían resolverse a través del conocimiento de la respuesta a condiciones de 

estrés hídrico de las hembras grávidas de especies de otros grupos tales como 

Sceloporus jalapae o S. pyrocephalus que permitirían reconocer el estado de carácter 

ancestral al cIado que contiene a todos los Sceloporus vivíparos, mientras que S. 

olivaceus sería útil en la reconstrucción del ancestro del cIado que contiene a los 

grupos S. spinosus, S. formosus, S. edwardtaylori, S. magister y S. clarkii . Aunque para 

contar con una hipótesis de reconstrucción robusta requeriríamos conocer la 

respuesta al estréshídrico de las hembras de S. melanorhinus y S. edwardtaylori. 

IV. MODELOS EVOLUTIVOS PARA LA VIVIPARIDAD 

El modo en que cambian los estados de carácter en el tiempo evolutivo, ha sido 

descrito a través de conceptos planteados o utilizados en otro contexto, por lo que 

podrían resultar inadecuados. En este estudio se utilizaron los términos propuestos 

por Blackburn (1995) para la reconstrucción de la evolución de la viviparidad. 

Qualls et al. (1997) consideran adecuados los términos Gradualismo y 
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Saltacionismo como modelos para la reconstrucción de la evolución de este modo 

de paridad. Sin embargo, debido a que el término Equilibrio Puntuado fue planteado 

en el contexto paleontológico, consideran que no debería usarse en el contexto de 

la evolución de una característica, aunque coinciden con Blackbum en que la 

evolución de la viviparidad pudo darse relativamente rápido en el tiempo, a través 

del incremento en la tasa de cambio evolutivo de las características que favorecen 

la aparición de la viviparidad. 

Los modelos propuestos para la reconstrucción de la evolución de la 

viviparidad (Gradualismo, Equilibrio puntuado y Saltacionismo) pueden ser evaluados 

a través de las predicciones que de ellos se derivan. Los primeros dos modelos 

implican la presencia de estados intermedios entre la oviparidad típica y la 

viviparidad. En la reconstrucción de la capacidad de avance (Fig. 5) con el tipo de 

transformación No ordenada el estado ancestral en el grupo S. scalaris y el cIado 

formado por los grupos S. spinosus y S. formosus aparece como equívoco, ya que el 

programa no puede escoger como la solución más parsimoniosa entre capacidad 

de avance y viviparidad. Sin embargo, se ha propuesto que el cambio de la 

viviparidad a la oviparidad (reversión) es menos probable que el de la oviparidad 

a la viviparidad (Fraipont et al., 1996; Shine 1998, 1999), por lo cual podemos 

plantear que el ancestro de dichos cIados es ovíparo con capacidad de avanzar en 

el desarrollo embrionario intrauterino. Así el paso hacia la viviparidad facultativa 

pudo ocurrir de manera Gradual o por" Equilibrio Puntuado", mas el paso hacia la 
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viviparidad obligada pudo haberse dado de modo saltacional, dado que podría 

ocurrir con la sola supresión de la deposición del cascarón, o con la reducción 

significativa del cascarón imposibilitando el desarrollo embrionario fuera del 

útero. Además una reducción gradual en el grosor del cascarón podría implicar 

que los huevos fueran más vulnerables durante la fracción de incubación fuera del 

oviducto. 

Blackburn (1995) considera que la existencia de la viviparidad facultativa 

previa a la viviparidad obligada es una predicción del modelo saltacionista. Sin 

embargo, en el caso del género Sceloporus, un cambio saltacional en una 

característica (grosor del cascarón), no descarta la posibilidad de que parte del 

cambio de la oviparidad típica a la viviparidad implique un cambio gradual en 

otras características (capacidad de avance embrionario). 

En el cIado que contiene a los grupos S. grammicus, S. torquatus y S. 

megalepidurus, no podemos hablar de gradualismo o Equilibrio Puntuado del origen 

de la viviparidad dado que la única hipótesis que lo relaciona con estados 

intermedios es la que asume de antemano que es necesario que éstos estén 

presentes (tipo de transformación Ordenada). 
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V. ESTRUCTURA YGROSOR DEL CASCARÓN 

El cascarón separa al embrión en desarrollo del medio ambiente y modula el 

movimiento de agua y gases dentro y fuera del huevo y constituye una fuente de 

calcio durante la embriogénesis (Packard y Packard, 1984, 1988, 1989). Los huevos 

de reptiles están rodeados por un cascarón formado por una capa externa 

inorgánica, una membrana orgánica interna y una superficie adyacente al 

albumen. 

La membrana orgánica interna presenta dos o tres zonas constituidas por 

múltiples capas de fibras paralelas o arregladas al azar, formando un tejido 

compacto o laxo (packard, 1989). La superficie adyacente al albumen puede ser 

denominada límite interno, examinada con un microscopio electrónico de 

transmisión se observa como una estructura formada por varias capas (Packard, 

1989). La función del límite interno no ha sido muy estudiada, sin embargo se sabe 

que en huevos de aves constituye una barrera a la difusión del oxígeno durante los 

primeros días de incubación (Tranter et al., 1983) 

La estructura del cascarón de las especies analizadas en este estudio 

corresponde a la estructura descrita en otros escamados cuyos cascarones son 

flexibles. La única diferencia estructural observada es la presencia de una cutícula 

que recubre el calcio, descrita anteriormente para Sceloporus undulatus, s. 
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cansabrinus, 5. clarkii y 5. scalaris (Mathies y Andrews, 2000), e identificada en este 

estudio en los cascarones de 5. melanarhinus. Los cascarones de los huevos de 5. 

variabilis, 5. cazumelae, 5. utifarmis, 5. jalapae y 5. gadoviae carecen de dicha 

estructura. Los cascarones de las especies del grupo 5. spinasus tampoco tienen 

cutícula (Calderón, comunicación personal). 

La función de las distintas estructuras de los cascarones en escamados es 

desconocida. Sin embargo, tanto la membrana orgánica como la capa calcárea 

presentan cierto grado de impermeabilidad a los gases, evitando la desecación de 

los huevos (Packard y DeMarco, 1991; Feder el al., 1982) y limitando el intercambio 

gaseoso e hídrico cuando éstos se encuentran en el oviducto. ASÍ, los huevos con 

un cascarón grueso podrían experimentar dificultades en el intercambio gaseoso. 

Un cascarón delgado permite un mejor intercambio gaseoso e hídrico (Packard y 

DeMarco, 1991; Feder el al., 1982) y éste parece ser un determinante de la 

capacidad de retención y avance embrionario in ulera (Mathies y Andrews, 1999). 

Se ha propuesto que existe una relación negativa entre el grosor del cascarón y 

la capacidad para retener y avanzar en el desarrollo embrionario. Sin embargo, 5. 

cansabrinus y 5. virgatus producen cascarones muy similares; a pesar de ello, 5. 

virgatus puede mantener la embriogénesis mucho más allá que 5. cansobrinus 

(Mathies y Andrews, 2(00). 5celaparus scalaris y Urasaurus ama tus presentan 

también cascarones de grosores similares y sin embargo, 5. scalaris es capaz de 
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llevar el desarrollo embrionario prácticamente a término en el útero, mientras que 

los embriones de Urosaurus ornatus entran en diapausa (Mathies y Andrews, 2000). 

Estos resultados podrían apoyar la idea de que el adelgazamiento del cascarón es 

posterior a la aparición de la viviparidad en el género Sceloporus. Lo mismo sucede 

en un estudio realizado en Saiphos equalis, en el cual se registra que las hembras de 

algunas localidades ovipositan los huevos a unos cuantos días de la eclosión y 

presentan cascarones relativamente gruesos (Smith y Shine, 1997). No obstante, en 

Sceloporus scalaris y Lerista Bouganbillii el grosor del cascarón sí está negativamente 

relacionado con el grado de desarrollo embrionario en el útero. 

Por lo tanto, la capacidad de avance embrionario en el útero podría en algunos 

casos estar dado por el adelgazamiento del cascarón, pero no necesariamente todos 

los huevos con cascarones delgados presentan capacidad de avance, dado que ésta 

podría estar determinada también por otros factores como el grado de irrigación 

del oviducto (Mason y Guillette, 1987), de las membranas extraembrionarias 

(Andrews, 1997) y por la afinidad de la sangre del embrión al oxígeno (Grigg y 

Harlow, 1981; Birchard et al., 1984; Ingermann, 1992). Así también, no se puede 

generalizar en el caso de los huevos con cascarones gruesos; éstos podrían tener 

también cierta capacidad de avance debido a lo factores ya mencionados, aunque 

tal vez sea limitada o tenga efectos deletéreos sobre el embrión (DeMarco, 1992; 

Calderón, comunicación personal). 
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La viviparidad parece evolucionar más fácilmente en grupos que tienen mayor 

capacidad de avance embrionario (Andrews y Mathies, 2000). Si consideramos que 

un cascarón delgado favorece un mayor avance en el desarrollo embrionario y 

puesto que encontramos, al igual que Mathies y Andrews (2000), que el grosor del 

cascarón está en función del peso del huevo y que las especies pequeñas producen 

huevos pequeños, podemos sugerir que es más probable que la viviparidad 

surgiera en especies pequeñas. 

Esta condición se cumple en el caso del grupo S. scalaris, ya que todas las 

especies que lo componen son pequeñas en comparación con otras especies del 

género (Longitud hocico cloaca LHC = 5Ornm; Fitch, 1978). Esta hipótesis también 

está apoyada por el clado compuesto por los grupos S. megalepidurus, S. grammicus 

y S. torquatus; pues aunque las especies de este último grupo son grandes (LHC = 

90-100rnm), las especies que componen a los grupos, S. megalepidurus y S. 

grammicus son pequeñas (LHC = 5Ornm). Las especies ovíparas más cercanas al 

grupo vivíparo S. Jormosus son las del grupo S. spinosus, que incluye lagartijas de 

talla grande; sin embargo, las especies basales en el grupo S. formosus sensu Smith 

(2001) son de talla pequeña (LHC promedio = 60mm; Fitch, 1978). 

Para determinar si existe una relación entre el tamaño de las hembras y la 

adquisición de la viviparidad haría falta un estudio enfocado en la evolución de la 

LHC de las hembras en el género, que permitiera reconocer los estados de carácter 
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ancestrales de los distintos grupos del género. Además sería necesario establecer si 

existe realmente una relación entre el grosor del cascarón y el tamaño de las 

hembras. Sería importante también el conocimiento del efecto del grosor del 

cascarón sobre el intercambio gaseoso e hídrico madre - embrión. 

La evolución de la viviparidad en el género Sceloporus ha sido estudiada desde 

el enfoque gradualista, por medio del análisis de la respuesta al estrés hídrico de 

las hembras ovíparas grávidas y del grosor del cascarón. Pero el cambio en el 

modo de paridad tiene otras implicaciones morfológicas y fisiológicas menos 

exploradas, como el grado de irrigación del oviducto y de las membranas 

extraembrionarias, el papel del cuerpo lúteo y la comunicación materno - fetaL La 

exploración de tales características seguramente arrojaría datos que permitieran un 

mejor entendimiento de la evolución de la viviparidad en el género. 
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CONCLUSIONES 

• La capacidad de las hembras de retener los huevos en el oviducto en 

condiciones de estrés hídrico es una característica ancestral al género 

Sceloporus. 

• La capacidad de avanzar en el desarrollo embríonario intrauterino durante 

períodos de retención se presenta en el ancestro del grupo S. scalaris que 

contiene especies ovíparas y vivíparas y en el ancestro del ciado que 

contiene a los grupos S. spinosus (ovíparo) y S. formosus (vivíparo), pero no 

se conoce el estado de carácter ancestral del ciado que contiene a todas las 

formas vivíparas del género y por lo tanto tampoco se sabe si esta condición 

precedió a la viviparidad en el caso del ciado formado por S. megalepidurus, 

S. grammicus y S. torquatus. 

• La capacidad de avance embrionario intrauterino se presenta en especies 

filogenéticamente cercanas a las formas vivíparas, pero también en grupos 

muy alejados (S. variabilis y S. gadoviae). Por lo tanto, aunque la capacidad de 

retención y avance embrionario intrauterino son precondiciones para la 

viviparidad no son adaptaciones para la viviparidad, ya que su presencia en 

ciados no tan cercanamente relacionadas a las formas vivíparas sugiere que 

estas características podrían estar en función de otras que no se han 
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relacionado con este modo de paridad y que no están funcionalmente 

asociadas a él; por ejemplo el tamaño de la hembra. 

• En el género Sceloporus la viviparidad parece haber evolucionado en 

especies cuyas hembras son pequeñas, y que por lo tanto presentan huevos 

pequeños con cascarones delgados, lo cual, aunado a otros factores, podría 

estar posibilitando la oviposición a estadios más avanzados bajo 

condiciones de estrés hídrico (ampliación de la norma de reacción) y dando 

paso de modo a la viviparidad facultativa. Un segundo adelgazamiento del 

cascarón podría imposibilitar el desarrollo de los embriones fuera del útero, 

favorecer el intercambio gaseoso y la comunicación entre la madre y el 

embrión y dar paso a la viviparidad obligada. 
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