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1.  Introducción 
 
En la evolución de las especies, la reproducción ha sido el evento más importante en la vida 

de cualquier ser vivo. El éxito evolutivo se basa en "producir un número suficiente de copias 

del propio genoma para existir indefinidamente" (Herrera, 2009). Esto quiere decir, que los 

organismos buscan reproducirse para perpetuar la especie y que los descendientes de estos 

también cumplan este objetivo. 

 
Se han realizado múltiples estudios de diversas ramas de la biología que se dedican 

a analizar los distintos aspectos de la reproducción, de todos estos, algunos en particular 

abordan los cambios y componentes anatómicos y fisiológicos de la reproducción, y otros 

tienen como objeto los aspectos ambientales que ejercen un efecto directo sobre la 

reproducción. 

 
El cambio evolutivo entre los modos de reproducción (ovíparo y vivíparo) ha sido objeto 

de interés (Tinkle y Gibbons, 1977; Wourms y Callard, 1992; Buckley et al., 2007; Touchon y 

Warkentin, 2008), sobre todo en aquellos grupos con una gran diversidad de estrategias 

reproductoras, como los reptiles escamosos (Andrews y Mathies, 2000). La relación entre los 

diversos aspectos de la historia de vida y el ambiente está condicionada no sólo por los 

factores ecológicos presentes sino por aquellos genéticos que evolucionaron por haber estado 

sometidos a condiciones ambientales probablemente diferentes en el pasado (Heulin et al., 

1991). 
 
 

La viviparidad en escamosos puede suponer distintas adaptaciones anatómicas y 

fisiológicas, pero también tiene importantes implicaciones ecológicas y de comportamiento. 

Se han sugerido algunas fuerzas selectivas que han influido en la evolución de esta forma de 

reproducción, estos factores podrían ser perjudiciales para los embriones en un nido, como 

temperaturas extremas, impredecibilidad ambiental, entornos demasiado secos, depre dación 

de los huevos y vulnerabilidad de estos ante ataques microbianos (Tinkle y Gibbons, 1977; 

Shine, 1985). 

 
Aunque el viviparismo existe en muchos grupos de invertebrados y en cinco de las 

seis clases de vertebrados (condrictios, osteíctios, anfibios, reptiles y mamíferos: Blackburn y 

Evans, 1986), la transición evolutiva desde el oviparismo hacia el viviparismo ha ocurrido con 

mayor frecuencia en los reptiles del orden Squamata (lagartos y serpientes), además, muchas 

de estas transiciones evolutivas se han producido en tiempos geológicos recientes y a nivel 
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de género y especie (Blackburn, 1982, 1985, 2006; Shine, 1985), lo cual, convierte a los 

escamosos en un grupo idóneo para estudiar la evolución de la viviparidad. 

2.  Objetivos 
 

• Exponer las hipótesis más aceptadas acerca de la evolución de la viviparidad. 

• Exponer los cambios anatómicos y fisiológicos que ocurrieron durante la evolución de la 

viviparidad. 

•   Revisión breve de las discusiones actuales en torno a las reversiones en la evolución de la 

viviparidad a la oviparidad.  

• Revisión de la información conocida de la viviparidad en reptiles extintos. 

3.  Metodología 
 

Se reviso la literatura publicada sobre la evolución de la viviparidad en los reptiles. Debido 

a la enorme cantidad de artículos publicados sobre este tema, únicamente se revisaron 

artículos clásicos y actuales sobre los temas planteados en los objetivos.  

 

4.  Definición de los modos de reproducción 
 

Blackburn (1994a) propone una clasificación sencilla para la determinación de las formas de 

reproducción donde solo considera los términos “oviparidad” y “viviparidad” y propone la 

eliminación del concepto “ovoviviparidad”. 

 
La ovoviviparidad es un término no utilizado actualmente. Aplicaba a condiciones en 

donde la hembra retiene por un tiempo prolongado los huevos en su interior aún con vitelo, el 

cual es la fuente alimenticia del embrión. Al nacer, los neonatos son expulsados dentro de una 

membrana que se rompe al momento del nacimiento. En este “modo de reproducción”, existe 

un intercambio tanto de agua como de nutrientes entre la madre y el embrión lo cual acelera 

el desarrollo embrionario. Este proceso requiere de estructuras anatómicas especializadas 

(capas embrionarias), y a su vez, modificaciones fisiológicas como, por ejemplo, un tipo de 

placenta simple que funciona para el correcto intercambio entre la madre y el embrión 

(Hernández y Ramírez, 2014). El término ovoviviparidad también se ha utilizado para definir 

por lo menos cinco diferentes patrones de asociación entre la madre y el embrión, por lo cual 

provoca grandes confusiones (Blackburn, 1994a). 

 
Un ovíparo es aquella especie que pone huevos, crea un saco calcáreo que es 
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resistente a ciertas condiciones ambientales como cambios en la temperatura o la humedad 

(Hernández y Ramírez, 2014). Estos huevos son depositados en nidos/sitios donde los 

embriones completan su desarrollo en un ambiente externo. Aun cuando debido a la existencia 

de fertilización interna, cierta parte del desarrollo ocurre en el interior de la madre, previo a la 

oviposición. En este último caso, el producto de la reproducción es un huevo y no un joven 

autosuficiente (Blackburn, 1994a). 

 

El término viviparidad es utilizado para especies en donde la hembra retiene los 

huevos en el tracto reproductivo hasta que se completa el desarrollo del embrión y nace un 

neonato autosuficiente o bien, pone un huevo con un embrión completamente desarrollado 

que puede eclosionar en horas o en un día, probablemente dependiendo de las condiciones 

ambientales (Ibarguengoytia, 2008). En esta forma de reproducción, la madre debe proveer 

un medio adecuado para el intercambio de gases, agua y, muchas veces, nutrientes para el 

buen desarrollo de los embriones; de esta manera tuvo que evolucionar y desarrollarse una 

placenta para el correcto intercambio de estos nutrientes. Las especies que previamente eran 

consideradas como ovovivíparas, actualmente están consideradas como vivíparas. 

 

5.  Ventajas y desventajas generales de la viviparidad 
 

Se ha asumido (aunque aún no ha sido definido) que, en amniotas, la viviparidad y la 

placentación se han desarrollado a través de estadios sucesivos de una transformación 

continua, unilineal, con placentas saco vitelinas originadas previamente a las placentas 

corioalantoideas. Sin embargo, la distribución filogenética de caracteres reproductivos en 

mamíferos indica que la matrotrofia uterina obligada se llevó a cabo bajo condiciones de 

oviparidad, y que la viviparidad y la placentación se desarrollaron subsecuentemente. En 

contraste, en lagartijas y serpientes, la viviparidad se desarrolló, frecuentemente, con la 

placentación y la matrotrofia incipiente de manera simultánea, aparentemente, con cambios 

evolutivos de acuerdo con un modelo de equilibrio puntuado (Blackburn, 2005). 

 

En reptiles escamados (y, muy posiblemente, en mamíferos), las placentas formadas 

de corioalantoides y saco vitelino se desarrollaron simultáneamente (Blackburn, 2005). Los 

análisis filogenéticos indican que la viviparidad ha evolucionado independientemente al menos 

114 veces en anfibios y reptiles, con la mayoría de los orígenes (por lo menos 103) ocurriendo 

en los escamosos. De hecho, la evolución de la viviparidad a partir de la oviparidad se ha 

producido con mayor frecuencia en los reptiles escuamatos que en todos los demás grupos 

de vertebrados combinados (apenas 38 orígenes no escuamatos). Sin embargo, las cecilias 

rivalizan con los escamosos en términos del porcentaje de orígenes independientes de 
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viviparidad: 4 de 189 especies, o 2.1% en las cecilias, y 114 de aproximadamente 7000, o 

1.6% en escuamatos. En términos de números de especies vivíparas, aproximadamente el 

19% de las cecilias y el 20% de los escuamatos son vivíparos (Vitt y Cadwell, 2014). 
 

 

El número de especies vivíparas es mucho mayor que el número de orígenes. Cuando 

varias especies estrechamente relacionadas son vivíparas y su antepasado más reciente 

también lo es, un solo evento evolutivo explica todas las especies descendientes vivíparas en 

un clado dado. 

 

Los reptiles escamosos que son vivíparos producen sus crías jóvenes como miniaturas 

vivas de lagartos adultos (Blackburn, 1982; 1985). Esta estrategia reproductiva ha surgido en 

al menos once familias diferentes: Agamidae, Anguidae, Chamaeleonidae, Cordylidae, 

Diplodactylidae, Iguanidae, Lacertidae, Scincidae (muchas veces), Trogonophidae, 

Xantusiidae y Xenosauridae, pero no existe en absoluto en Helodermatidae, Varanidae, 

Lanthanotus, Gekkonidae, Eublepharidae, Pygopodidae, Amphisbaenidae, Rhineuridae, 

Bipedidae, Gerrhosauridae, Teiidae, Gymnophthalmidae y Dibamidae. Alrededor del 14% de 

las iguanidas, el 17% de las chamaeleónidas, el 43% de los escíncidos y más del 70% de las 

anguidas son vivíparas. Todos los cordilidos son vivíparos excepto Platysaurus. Todos los 

xantusiids y xenosaurids son vivíparos (Pianka y Vitt, 2006). 

 
La viviparidad ha surgido de diferentes maneras, aunque las presiones selectivas que 

favorecen su evolución fueron probablemente similares. Las hembras de muchas especies 

vivíparas retienen huevos que contienen todos los nutrientes necesarios para el desarrollo 

embrionario en forma de yema. El desarrollo tiene lugar dentro de los oviductos de una 

hembra. La nutrición en huevos lecitotroficos no es tan diferente de la que ocurre en los 

huevos depositados en el medio ambiente externo, excepto que las hembras pueden 

proporcionar calor, agua y algunos minerales a los embriones en desarrollo. Las hembras de 

lagarto vivíparo proporcionan nutrientes a los embriones a través de una variedad de tipos de 

placenta, distinguibles por las partes de membranas embrionarias que entran en contacto con 

las membranas maternas facilitando la transferencia de nutrientes (Stewart y Blackburn, 

1988). 
 

 
Las ventajas que proporciona la viviparidad a los padres es que tienen más control 

sobre el desarrollo de la descendencia que la oviparidad ya que la hembra lleva a su 

descendencia dentro de su cuerpo. Cuando las crías de especies vivíparas nacen, las 

hembras están presentes por lo cual existe la posibilidad de cuidado parental, pero hasta la 

fecha no se ha documentado este tipo de comportamiento. Las hembras que portan crías 
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vivas pueden moverse entre los microhábitats, pasando el tiempo en los microhábitats más 

apropiados para el desarrollo del huevo. 

 

Otra ventaja que tiene la viviparidad en términos de depredación, es que los embriones 

transportados dentro de una hembra pueden escapar junto con ella, mientras que los huevos 

depositados en nidos son indefensos y están sujetos a una depredación fácil siempre que los 

encuentren. Sin embargo, los costos de llevar descendencia pueden ser considerables. 

 

Una lagartija hembra es a menudo más grande que muchos depredadores que podrían 

comer un huevo. Después del nacimiento, los escíncidos jóvenes de Egernia australiana a 

veces permanecen en las madrigueras o huecos de su madre durante un período de tiempo, 

éstos pueden obtener protección adicional de los depredadores. 

 

Una desventaja de este modo de reproducción se puede observar en la capacidad de 

las hembras para escapar de los depredadores, este rendimiento se puede reducir durante la 

gestación debido a la carga que representan las crías en desarrollo, además, las hembras 

llevan a sus crías durante un período de tiempo más largo que las especies ovíparas (Vitt y 

Cadwell, 2014). Algunas desventajas de la viviparidad se centran en la reducción de la 

movilidad femenina durante la gestación a menudo prolongada y la pérdida de la capacidad 

produce múltiples embragues en una temporada. 

 

6.  Hipótesis propuestas de la evolución de la viviparidad en reptiles 
 
De todos los factores ambientales mencionados anteriormente, las bajas temperaturas es el 

que es considerado como principal para este paso evolutivo en base a estudios comparados 

y experimentales. Este es denominado modelo o hipótesis del “clima frío”, el cual considera 

que la viviparidad ha evolucionado como una adaptación a los climas fríos (Shine, 1983, 1985, 

2002; Andrews, 2000; Hodges, 2004). Por lo tanto, se cree que la viviparidad como estrategia 

de reproducción la adoptaron algunas especies para poder habitar climas fríos. A la fecha se 

manejan varias hipótesis sobre el origen de la viviparidad; las más conocidas son la “ecológica 

o del clima frío” y la otra es la “hipótesis fisiológica”. El presente trabajo realizará una 

recopilación de las distintas hipótesis o modelos propuestos para explicar la viviparidad en 

reptiles. 
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6.1 Hipótesis del clima frío de la viviparidad 

 
La evolución de la viviparidad en la mayoría de los lagartos parece estar vinculada a la 

adaptación a climas fríos, ya sea en latitudes o elevaciones altas (Shine 1983, 1985; Shine y 

Bull, 1979). 

 
Esta hipótesis propone que la probabilidad de eclosión de los huevos aumentará si las 

hembras en lugares fríos los retienen dentro de sus cuerpos por más tiempo. En estas zonas, 

las hembras podrían regular la temperatura de su cuerpo conductualmente y así regular la 

temperatura de los embriones en desarrollo, es decir, pueden tomar el sol para mejorar el 

desarrollo, mientras que los huevos depositados en el suelo en nidos no pueden moverse a 

las zonas de luz solar para ganar calor. Además, las hembras al mantener temperaturas 

corporales más altas que los huevos en los nidos, sus crías incubadas internamente se 

producen más temprano en la temporada que las crías de los huevos. Eventualmente, los 

huevos son retenidos hasta que "eclosionan" mientras todavía están dentro del cuerpo de la 

hembra, maximizando así el éxito reproductivo. A medida que pasa el tiempo, las glándulas 

que producen la cáscara del huevo desaparecen y la especie queda atrapada en la viviparidad 

(Pianka y Vitt, 2006). 

 

Vitt y Cadwell (2014) mencionan que, en la mayoría de los reptiles escamosos, la 

temperatura y específicamente un clima frío parecen ser los factores principales que 

promueven la evolución de la viviparidad. Sus argumentos básicos son: 

 

(1) Las hembras preñadas pueden obtener y mantener conductualmente la temperatura 

corporal por encima de la temperatura del sustrato, mientras que los huevos experimentan los 

caprichos de las temperaturas ambientales. 

 
(2) El desarrollo embrionario es más rápido a temperaturas más altas. 

 

 

(3) La supervivencia de los recién nacidos es mayor porque el desarrollo acelerado les permite 

ingresar al medio ambiente antes y establecerse antes del clima frío. 

 
 
 

La evidencia que respalda la hipótesis del clima frío proviene de una variedad de 

fuentes. Los reptiles escamosos que se encuentran en las latitudes o elevaciones más altas 

son todos vivíparos y los escuamatos vivíparos evolucionados recientemente tienden a habitar 

ambientes fríos. 
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Shine (1983) sugirió que las temperaturas extremas de regiones con climas fríos pueden 

matar a los embriones en el nido, ya sea a través del congelamiento o por una incubación 

prolongada a temperaturas bajas. Alternativamente, la incubación a bajas temperaturas puede 

disminuir la velocidad del desarrollo embrionario y evitar que los huevos ocluyan antes del 

invierno. Tal disminución sería tan perjudicial como una inhibición total dada la importancia 

del nacimiento temprano en regiones templadas, donde el congelamiento puede matar a los 

neonatos (Packard et al., 1977; Gillette, 1993). De acuerdo con Shine (1995) la incubación en 

temperaturas frías típicamente resulta en lagartijas con una condición física desventajosa en 

comparación con las lagartijas que nacen de huevos incubados a temperaturas óptimas. 

 

 

6.1.1 Viviparidad en altas altitudes 

 
Es posible que existan otros factores, además del clima frío, que pueden jugar un papel 

importante en la evolución de la viviparidad. En un análisis sobre la distribución de las 

especies ovíparas y vivíparas del género Sceloporus, (Gillette et al., 1980) notaron que ambos 

tipos de especies exhiben patrones de distribución similares, excepto por el hecho de que las 

formas vivíparas tienden a encontrarse en altas altitudes. También se han encontrado 

especies vivíparas de otros grupos de reptiles en ambientes montañosos tales como: 

Anguidae (Gillette y Casas-Andrew, 1987), Tropiduridae (Ramírez-Pinilla, 1991) y Scincidae 

(Ramírez-Bautista et al., 1996, 1998). Se han sugerido varias ventajas para las formas 

vivíparas de montaña, las cuales típicamente exhiben actividad reproductiva otoñal. El parto 

ocurre al comienzo de la época favorable, cuando la disponibilidad alimenticia es mayor. En 

principio, esto favorece el crecimiento de las crías y mejora su probabilidad de supervivencia. 

Asimismo, pueden alcanzar más rápido la madurez sexual y tener un ciclo de crianza extra 

durante su ciclo de vida (Ballinger, 1973; Gillette y Bearce, 1986). También, ya que la preñez 

ocurre en una época de actividad reducida, en la que el alimento es escaso, las hembras 

corren menos riesgo de depredación y disminuye considerablemente el efecto de la 

disminución alimenticia, la cual es común en las hembras preñadas. 

 

Los beneficios de la viviparidad en climas fríos consistirían en aligerar las desventajas 

de la oviparidad. Las ventajas se basan en el comportamiento termorregulador de las 

hembras grávidas, por la cual, son capaces de mantener una temperatura adecuada o mejor 

que la disponible en el medio en el que se encuentra, para el desarrollo embrionario, ya 

que, tanto la tasa de desarrollo como la viabilidad de los neonatos está directamente 

influida por la temperatura (Beuchat, 1988; Shine y Harlow, 1993; Lourdais et al., 2004). La 

termorregulación precisa de las hembras grávidas no sólo puede incrementar la tasa de 
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desarrollo de los embriones, sino que también aumenta la probabilidad de producir fenotipos 

óptimos en los neonatos (Shine, 1995). En contraste, las hembras de las especies 

ovíparas simplemente depositan sus huevos en un lugar con un entorno que es adecuado en 

el momento de realizar la puesta, sin tener ningún control posterior sobre el ambiente 

térmico o hídrico en que se desarrollarán (Packard y Packard, 1988; Overall, 1994). 

 

Esta explicación o hipótesis no se aplica a todos los anfibios y reptiles. Por ejemplo, 

todas las cecilias vivíparas y la mayoría de las ranas vivíparas son tropicales, negando la 

temperatura como una explicación probable para estos taxones. Lo mismo es cierto para los 

escuamatos vivíparos; muchos tienen distribuciones de zonas templadas (por ejemplo, Elgaria 

coerulea) o viven en elevaciones altas (por ejemplo, Sceloporus jarrovi, S. aeneus), pero 

muchos son tropicales (por ejemplo, grietas continentales de Sudamérica y Centroamérica en 

el género Mabuya y todas las serpientes de la familia Boidae) o viven en desiertos (por 

ejemplo, Xantusia vigilis) y no tenían un antepasado que viviera en ambientes fríos (Vitt y 

Cadwell 2014). 

 

Una especie no necesita vivir actualmente en un ambiente frío para que el clima frío 

haya sido el factor selectivo que condujo a su viviparidad. Una vez que la viviparidad ha 

surgido dentro de un clado, las especies vivíparas podrían haberse dispersado en áreas más 

cálidas, por lo que sus distribuciones actuales podrían ser bastante diferentes de las del 

pasado. Por ejemplo, el género de serpientes australianas Pseudechis (Elapidae) contiene 

cinco especies ovíparas y una especie vivípara. Solo la especie vivípara, P. porphyriacus, 

habita en un hábitat frío. Las hipótesis alternativas ecológicas para la evolución de la 

viviparidad se rechazan sobre la base de datos comparativos, lo que sugiere que la hipótesis 

del clima frío es la única viable que explica la viviparidad en P. porphyriacus. 
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6.2 Modelo fisiológico y ecológico de la evolución de la viviparidad 

 
Las primeras hipótesis sobre los cambios fisiológicos que permitieron la evolución de la 

viviparidad se han concentrado en las restricciones impuestas por la retención de huevos 

(Packard et al., 1977; Guillette, 1982), los requisitos de calcio embrionario (Packard et al., 

1977), los sistemas de determinación del sexo (Bull, 1979) o la determinación del sexo 

(Blackburn, 1982). Estas restricciones fisiológicas pueden ser importantes, pero Shine y 

Guillette (1988) se centran en los mecanismos de control generales. Los autores citados al 

inicio usan restricciones fisiológicas para explicar por qué la viviparidad no ha evolucionado 

en grupos específicos de reptiles, pero no han discutido los mecanismos fisiológicos 

responsables de la evolución de este modo de paridad. La escasez de datos sobre los 

mecanismos de control involucrados en el mantenimiento de la gestación de reptiles significa 

que solo hay evidencia circunstancial disponible para varios aspectos del modelo planteado. 

 

Guillette (1985) propuso la hipótesis básica de que el mantenimiento de altos niveles 

de progesterona circulante puede prolongar la retención uterina de los huevos (ER) en 

escamosos ovíparos y que la estimulación de la secreción de progesterona (especialmente 

de las glándulas suprarrenales) por factores ambientales pueden resultar en una ER 

prolongada en algunas especies y en algunos hábitats como respuesta fenotípica directa (en 

lugar de adaptativa) (Shine y Guillette, 1988). Por lo tanto, las hembras que presentan ER 

prolongada pueden aparecer en altas frecuencias en algunas situaciones, pero no en otras. 

Esta hipótesis combinada con un mecanismo evolutivo (asimilación genética) produce una 

nueva hipótesis de la evolución de la viviparidad, combinando causas próximas y últimas. 

Shine y Guillette (1988) proponen que esta situación puede facilitar la evolución de la 

viviparidad en algunos linajes y en algunas áreas, en términos de rapidez del cambio, así 

como en la frecuencia de aparición de este modo de reproducción. 

 
 

6.2.1 Mecanismos de control endocrino 

 
Se sabe que es poco probable que la viviparidad surja en un solo paso a partir de la oviparidad, 

es necesario que ocurra a través de pasos intermedios en donde los huevos se tienen que 

retener durante largos periodos de tiempo y el grosor de la cáscara se reduce para permitir el 

intercambio de gases entre los tejidos de la madre y la cría. 

 
Este modelo trata de explicar los mecanismos de control endocrino de la gestación y la 

oviposición en reptiles escamosos.  La duración de la gestación está  parcialmente controlada 

por la actividad esteroidogénica del cuerpo lúteo (Shine y Guillette, 1988; Xavier,1987). La 
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terminación de la gestación en reptiles está relacionada con la degradación del cuerpo 

lúteo (luteólisis) y una consecuente disminución de progesterona (Guillette et al., 1984; Jones 

y Guillette, 1982). El mantenimiento de niveles elevados de progesterona en plasma puede 

prolongar la inactividad uterina y bloquear directamente las contracciones uterinas en 

algunas especies de reptiles (Callard y Hirsch, 1976; Lemus et al., 1970). La progesterona no 

solo es secretada por el cuerpo lúteo, sino también por las glándulas suprarrenales, como 

ocurre en las lagartijas Trachydosaurus rugosus (Bourne, 1981) y Lacerta vivipara (Dauphin 

y Xavier, 1985). 

 

El estímulo para la secreción de progesterona por las glándulas suprarrenales no se 

ha definido completamente, pero se sabe que las glándulas suprarrenales de los mamíferos 

secretan progesterona en cantidades significativas en respuesta al estrés (Shine y Guillette, 

1988). Se han descrito ciclos estacionales de la actividad suprarrenal en numerosos reptiles 

y el nivel de secreción suprarrenal de esteroides cambia con el tiempo como parte de este 

ciclo (Gabe, 1970; Callard y Callard, 1978). Esta información puede sugerir la siguiente 

hipótesis: 

 
En entornos (épocas del año, condiciones estresantes, etc.) que estimulan que 

incremente la actividad suprarrenal en un reptil hembra, la síntesis resultante de progesterona, 

así como de corticosterona, puede retrasar la luteólisis al inhibir la síntesis de prostaglandinas . 

Además, la progesterona elevada inhibiría las contracciones uterinas asociadas con el 

nacimiento al bloquear estas contracciones directamente y/o al inhibir la liberación de AVT 

desde la neurohipófisis. Por lo tanto, una respuesta a alguna señal ambiental podría provocar 

la retención facultativa de huevos. La retención prolongada sólo es posible si la deposición de 

la cáscara de huevo también se retrasa para permitir el intercambio de gases y líquidos a 

través de la placenta (Shine y Guillette, 1988). 

 
 
 
 

Sin embargo, no se tienen datos completos y claros sobre los mecanismos de control 

de este proceso. La relevancia de esta idea para la evolución de la viviparidad es que (1) 

sugiere un mecanismo de control para la duración de la retención uterina de huevos y (2) este 

mecanismo de control, aunque está bajo control genético final, puede ser directamente 

sensible a las influencias ambientales en la hembra. 
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6.2.2 Modelo fisiológico vs hipótesis adaptacionistas 

 
Algunas hipótesis adaptacionistas sobre la evolución de la viviparidad como las propuestas 

por Tinkle y Gibbons (1977), Shine y Bull (1979), y Guillette (1982), se basan en el supuesto 

de una variabilidad genética de los tiempos de retención que ofrecen la oportunidad de 

selección para favorecer este carácter. Esta variabilidad resulta de varias hembras que 

presentan diferentes grados de ER (retención del huevo). 

 

La hipótesis propuesta por Tinkle y Gibons (1977), mantiene que la viviparidad debe 

evolucionar en los casos donde las hembras que se encuentran listas para poner sus huevos 

no pueden predecir si el sitio de anidación permanecerá favorable durante todo el periodo de 

incubación, incluyendo los primeros días de vida de los recién nacidos. Shine (2002) sometió 

a prueba esta hipótesis y sus resultados no apoyaban lo propuesto.  Las temperaturas de 

anidación en altas elevaciones, donde son abundantes las especies vivíparas, no fueron 

menos predecibles que las de bajas elevaciones. Además, el retraso en la puesta de huevos 

tendió a disminuir la “predictibilidad” de las condiciones térmicas del nido (la predicción fue 

que las hembras que retrasaran más el tiempo de puesta predecirían mejor las condiciones 

térmicas futuras del nido). 

 

En contraste, la característica principal del modelo fisiológico presentado por Shine y 

Guillette es sugerir que la variabilidad intrapoblacional respecto a la duración de la ER puede 

ser el resultado de variaciones genéticamente basadas en el alcance de la respuesta 

fenotípica materna a varios factores en el entorno materno inmediato. De esta manera, la 

“duración” de la ER puede no ser un carácter fijo para una hembra específica, más bien ser 

un intervalo de posibles respuestas a diferentes niveles de actividad de secreción de 

progesterona suprarrenal y/o lútea. Sin embargo, si este no es el caso, el modelo de estos 

autores sugiere un mecanismo de control endocrino para ER y ese modelo es un componente 

esencial para la comprensión integral de la evolución de la viviparidad. 

 

Si los autores de este modelo tienen razón al proponer que el control endocrino de ER 

es estrictamente un carácter genéticamente determinado y sin variaciones debido a 

respuestas fenotípicas, la selección natural podría funcionar sobre este mecanismo al fijarlo. 

No obstante, si la plasticidad fenotípica es importante, podría afectar de manera considerable 

las formas en las que puede evolucionar la retención uterina prolongada de los huevos. Los 

diferentes linajes filogenéticos de los reptiles pueden diferir en la endocrinología rep roductiva, 

de manera que algunos taxones son particularmente propensos a producir cantidades de 
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progesterona suprarrenal que permita mantener la gestación en respuesta a diferentes 

factores ambientales o tienen una inhibición particularmente fuerte de la oviposición por los 

altos niveles de progesterona circulante presente. En estos taxones es más probable que se 

exhiba la ER prolongada en respuesta a distintos estímulos ambientales, así como también, 

algunos hábitats pueden ser más propensos a estimular la actividad suprarrenal que conduce 

a altas concentraciones de progesterona en plasma quizá debido a una mayor estacionalidad 

o mayor estrés para las hembras (Shine y Guillette, 1988). 

 
Este tipo de variación entre los taxones y entre los hábitats puede hacer que la 

retención prolongada de los huevos sea más común en algunos hábitats o en algunos taxones 

que en otros. La viviparidad puede ser más propensa a evolucionar bajo tales condiciones. 

Sin embargo, una especie que presenta ER prolongada no evoluciona de manera directa a la 

viviparidad, este cambio del modo de reproducción debe requerir cambios morfológicos y 

fisiológicos tanto del embrión como de la hembra grávida. También, la prolongación inducida 

por el medio ambiente de la retención de los huevos puede ser una exaptación que ha 

facilitado la evolución de la viviparidad en reptiles. 

 
Shine y Guillette (1988) hacen hincapié en la importancia de la progesterona en el 

control de la ER, este componente evolutivo debe aplicarse a cualquier sistema de control que 

resulte en una alta variación en la duración de la ER como respuesta a las señales 

ambientales inmediatas. Este modelo tiene la ventaja que tiene un apoyo empírico razonable 

y es comprobable, además la participación de las glándulas suprarrenales en la producción 

de progesterona significa que una influencia ambiental directa en la ER parece probable. 

 

6.3 Hipótesis de la manipulación materna 

 
Las condiciones particulares que favorecen la evolución del viviparismo no se comprenden 

totalmente (Hodges 2004; Blackburn 2005; Sites et al. 2011). Por ejemplo, la hipótesis de 

clima frío no explica la presencia de especies vivíparas en climas cálidos. Especies como el 

lacértido vivíparo Eremias przwalskii seleccionan temperaturas más bajas durante la preñez 

(Li et al., 2009). Además, la tasa de desarrollo embrionario y el fenotipo de las crías en reptiles 

no sólo puede verse afectada por la temperatura media del ambiente, sino también por el 

rango térmico (Andrews, 2000; Ji et al., 2003; Shine, 2004; Webb, et al., 2006). 

 

Este último descubrimiento dio origen a la “hipótesis de manipulación materna” (Shine, 
 

2004) para explicar el viviparismo en reptiles. Webb et al. (2006) establecen que las hembras 

mantienen temperaturas corporales diferentes a las del ambiente en el cual se encuentran, lo 
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cual les permite a los embriones tener una mayor estabilidad térmica. En términos generales, 

la hipótesis de “manipulación materna” o de “optimización térmica” de las etapas iniciales de 

la embriogénesis propone que la retención ha evolucionado para controlar el ambiente térmico 

de desarrollo. Las hembras manipularían los regímenes térmicos que experimentan los 

embriones en desarrollo, mejorando así la eficacia biológica de su descendencia. 

 

El trabajo que dio lugar a esta hipótesis, Shine (1995) estudio dos especies 

australianas de escíncidos ovíparos, Bassiana duperreyi y Nannoscincus maccoyi, cuyos 

huevos fueron incubados en condiciones experimentales que simulaban las condiciones 

térmicas de nidos y de oviductos maternos. Este autor observó que, en ambas especies, la 

incubación en condiciones similares a los oviductos modifico múltiples componentes 

fenotípicos ligados al fitness en los embriones. Caracteres fenotípicos morfológicos y 

conductuales como el tamaño corporal, la longitud relativa de la cola, la velocidad de carrera, 

las conductas termorreguladoras y defensivas experimentaron modificaciones significativas 

que hacían a los descendientes más competitivos ecológicamente que aquellos incubados 

simulando conficiones de nido. De este modo, aumenta la viabilidad de los descendientes e 

incrementa su fitness. 

 

Los estudios que respaldan esta hipótesis son todavía muy pocos (Ji et al. 2007). 

Además, hay evidencia apoyando la idea de que las condiciones térmicas a nivel intrauterino 

pueden influenciar el crecimiento embrionario en reptiles vivíparos (Wapstra 2000). La 

hipótesis de manipulación materna abarca un contexto más amplio que la hipótesis de clima 

frío, ya que incluye aspectos como la elección de las áreas de nidificación (Shine y Harlow 

 

1993). 
 

 
La hipótesis del clima frío no excluye a la hipótesis de la manipulación materna y puede 

aplicarse a cualquier circunstancia que permita a las hembras mantener una temperatura 

distinta de la temperatura que presentan áreas en donde se encuentra (Shine 2004; Webb et 

al. 2006). 

 

 

7.  Reversiones en la viviparidad 
 

Siempre se ha considerado que la viviparidad de los escamosos ha evolucionado a partir de 

la oviparidad, sin embargo, algunos científicos se han preguntado si es posible que haya 

habido reversiones a lo largo de la historia evolutiva de estos organismos. Un análisis del 2014 

en Ecology Letters ha propuesto que la viviparidad en realidad es ancestral para los 
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escamosos y que las “reversiones” de viviparidad-oviparidad han predominado en su historia 

reproductiva (Pyron y Burbrink, 2014). Si estas afirmaciones son ciertas se tendrían que 

reinterpretar los resultados de numerosos estudios además de plantear nuevamente los 

supuestos y conclusiones que han sido difundidos y aceptado ampliamente. 

 
Los primeros trabajos que intentaron cuantificar los orígenes de la viviparidad de los 

reptiles se basaron en filogenias y clasificaciones filogenéticas, siempre bajo el supuesto de 

que la viviparidad evoluciona sin reversiones de la oviparidad. Así, conforme los estudios 

surgían junto con nuevas técnicas, algunos de los orígenes propuestos inicialmente se 

modificaron y se descubrieron nuevos orígenes a través de la comprensión de las relaciones 

filogenéticas. Fue entonces cuando se determinó que había 115 orígenes de la viviparidad en 

reptiles escamosos, pero este total subestima los orígenes de la viviparidad en grupos de 

escamosos tan especiosos como Lygosominae y Colubroidea. Esta cifra tampoco incluye los 

orígenes evolutivos definidos en reptiles extintos del Mesozoico y Paleozoico tardío 

(Blackburn, 2014; Blackburn y Sidor, 2014). Después de muchos estudios y a pesar de más 

de 150 orígenes reconocidos de la viviparidad de los vertebrados (Blackburn, 2014; Blackburn 

y Sidor, 2014), poca evidencia respalda la idea de que las reversiones a la oviparidad han 

jugado un papel importante en la historia evolutiva de los vertebrados. 

 

En el estudio que realizaron Pyron y Burbrink (2014) muestran los resultados de un 

procedimiento basado en modelos BiSSE (Estado Binario de Especiación y Extinción) y un 

análisis MP (Máxima parsimonia), cada uno de los cuales fue diseñado para permitir 

transformaciones bidireccionales entre oviparidad y viviparidad. Se compararon con un tercer 

análisis, que suponía que la transformación de la oviparidad a la viviparidad es irreversible. 

Según los resultados, dos procedimientos adicionales (análisis Mk2 independientes del 

estado) arrojaron resultados similares al análisis BiSSE. Los resultados de los procedimientos 

se presentaron como diagramas de árbol grandes en apéndices en línea y se resumieron en 

una sección de Información de apoyo (SI) en línea (Blackburn, 2015). 

 
Los resultados del análisis BiSSE mostraron que la viviparidad es ancestral para los 

reptiles escamosos, esta se originó hace más de 174 millones de años, contrario a los estudios 

comunes que afirman que la oviparidad es ancestral de los escamosos, otro resultado 

obtenido es que las reversiones de viviparidad a oviparidad han ocurrido con mucha más 

frecuencia que los orígenes de la viviparidad, además, los climas cálidos han impulsado la 

evolución de las reversiones a oviparidad en numerosos clados vivíparos. 

 

Los resultados cuantitativos que se obtuvieron para los tres métodos analíticos difieren 
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entre sí. El análisis BiSSE produjo 34 orígenes de viviparidad y 59 reversiones de viviparidad. 

El análisis de máxima parsimonia produjo 73 orígenes inequívocos de viviparidad y 12 

reversiones, la mayoría de estas reversiones consideradas como propias fueron en grupos 

que mostraron baja resolución filogenética a nivel de especie (por ejemplo, Liolaemus y 

Lygosominae). El modelo sin reversiones reveló 121 orígenes de viviparidad, a pesar de su 

sofisticada metodología y el uso de información filogenética actualizada este análisis arrojó 

orígenes de la viviparidad que son ampliamente consistentes con los definidos antes de este 

estudio (Blackburn, 2015). 

 

Estos resultados obtenidos entran en conflicto con algunas de las teorías antes 

mencionadas donde consideran a los escamosos como ovíparos ancestrales y los estudios 

que encuentran los orígenes de la viviparidad hasta los tiempos cretácico y cenozoico e 

incluso algunos que ocurrieron más recientemente en el Plioceno y el Pleistoceno. También 

entro en conflicto con la teoría del clima frio donde propone que el cambio en los modos 

reproductivos se presenta con mayor proporción en los lugares fríos que en los cálidos. 

 

Además de los orígenes de la viviparidad también identificaron inferencias sobre 

modos reproductivos ancestrales de taxones clave (Tabla 1). En estos resultados se muestra 

que el ancestro común más reciente (MRCA) de los escamosos fue vivíparo bajo el modelo 

BiSSE, pero ovíparo en el análisis de máxima parsimonia, esto dependía de la especie 

estudiada. Entre los modelos BiSSE y máxima parsimonia, se infirió que la viviparidad era 

ancestral en taxones importantes como Scincidae, Lygosominae, Anguimorpha, Boid ae y 

Crotalinae. En el modelo de irreversibilidad, cada uno de los taxones anteriores se reconstruyó 

ancestralmente como ovíparo como en análisis anteriores. 
 

 
 

Tabla 1. Modos reproductivos ancestrales de taxones escamosos según se infiere de los 
análisis en el artículo de Ecology Letters (Pyron y Burbrink, 2014). 
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En cuanto a los números de orígenes evolutivos y reversiones definidas, estos no son 

suficientes para dar una respuesta concreta al modo reproductivo de escamosos, son 

necesarias muchas otras transformaciones entre la oviparidad y la viviparidad para dar cuenta 

de la distribución filogenética de los modos reproductivos. En el análisis BiSSE, los clado s 

simplemente se califican como un origen de viviparidad, debido a una ambigüedad de estado 

de carácter en su MRCA. Sin embargo, dada la relación de cada clado vivíparo con un grupo 

ovíparo, se requiere al menos una transformación más para explicar la distribución de los 

patrones reproductivos, es decir, se debe incluir un segundo origen de viviparidad como lo 

propone Hodges (2004), dos reversiones o un segundo origen de viviparidad más una 

reversión a la oviparidad.  

El análisis de los resultados obtenidos de BiSSE revela un mínimo de 22 

transformaciones indefinidas pero inevitables en lagartos y al menos siete en serpientes 

(Tabla 2). Los resultados del análisis de Máxima Parsimonia requieren al menos 15 

transformaciones adicionales en lagartos y 12 en serpientes (Tabla 2). Estos números 

asumen la validez de las relaciones filogenéticas representadas, por lo tanto, podrían ser 

utilizados para modificar los árboles filogenéticos especialmente de aquellos grupos que 

tienen una resolución pobre a nivel de especie. 

 
 
 
 

Tabla 2. Transformaciones en modos reproductivos bajo cada uno de los tres 
modelos analíticos en el documento de Ecology Letters (Pyron y Burbrink, 2014). 
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Otro tipo de transformación indefinida está representado por especies que contienen 

poblaciones tanto ovíparas como vivíparas. Las especies de reproducción bimodal se 

omitieron de los análisis realizados por Pyron y Burbrink (2014) por qué no se manejan 

fácilmente mediante el procedimiento BiSSE. Sin embargo, de diez especies en las cuales la 

bimodalidad reproductiva ha sido bien establecida, cada una posiblemente representa una 

transformación potencial en el modo reproductivo. Si bien inferir que la polaridad de las 

transformaciones   asociadas   puede   ser   prematura   (excepto   bajo   el   supuesto   de 

irreversibilidad), siete de las diez especies bimodales están bien integradas en grupos 

ovíparos y, por lo tanto, probablemente contienen orígenes de viviparidad en lugar de 

reversiones. Otros orígenes probables de viviparidad (o transformaciones alternativas) están 

representados por especies vivíparas que no se incluyeron en los análisis de Ecology Letters. 

 

Los análisis BiSSE y MP han arrojado entre si diversas interpretaciones mutuamente 

incompatibles con respecto a los modos reproductivos ancestrales inferidos de algunos 

taxones claves estudiados (Tabla 1), así como a los números de orígenes evolutivos y 

reversiones definibles (Tabla 2). 

 
Los análisis mediante BiSSE trabajan con una metodología en desarrollo y por esta 

razón producen resultados inconsistentes y las pruebas y discusiones sobre su confiabilidad 

continúan (Goldberg e Igic, 2008; O'Meara, 2012; King y Lee 2015; Wright y Hillis, 2015). En 

análisis realizados después del estudio publicado en Ecology Letters se ha demostrado que 

los resultados de BiSSE deben ser reconsiderados (Rabosky y Goldberg, 2015). 

 

Este estudio arrojo distintos escenarios que deben ser tomados en cuenta para futuros 

estudios de modos de reproducción en escamosos. El primero es que la viviparidad es 

ancestral para los escamosos, este modo de reproducción ha vuelto a la oviparidad en 

numerosas ocasiones (≥59-61); ha vuelto a evolucionar a la viviparidad muchas veces (≥34– 

35) y ha fluctuado entre viviparidad y oviparidad hasta cuatro y cinco veces en la historia de 

muchos linajes. Un segundo es que un patrón ancestral de oviparidad se ha convertido en 

viviparidad en muchas (≥73) ocasiones, y ha vuelto a evolucionar a oviparidad en 

relativamente pocos (12) clados. El tercer escenario es que los escamosos ancestrales eran 

ovíparos y que la viviparidad se ha originado muchas (≥121) veces, pero no ha vuelto a la 

oviparidad (Blackburn, 2015). 

 
De estos tres escenarios el más probable ya que está apoyado por pruebas empíricas 

es que la oviparidad es ancestral para los escamosos, se puede dar el ejemplo de las cascaras 

de huevo, estas muestran solo pocas variaciones en la estructura y el modo de formación, 
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pero difieren de las cascaras de huevo de otros reptiles. Las características derivadas 

compartidas de las cáscaras de huevo de escamoso son indicativas de su homología e 

inconsistentes con el postulado de que las cáscaras de huevo se han originado 

independientemente muchas veces. Del mismo modo, las glándulas oviductales que sintetizan 

y secretan las fibras de la cáscara de huevo muestran una fuerte evidencia de un único origen 

evolutivo. A lo largo de los escamosos ovíparos, las glándulas son muy similares en estructura, 

función y modo de control endocrinológico (Fox, 1977; Blackburn, 1998; Siegel et al., 2011; 

Stewart y Blackburn, 2014). 

Otro punto a favor de la oviparidad ancestral, es que los escamosos ovíparos suelen 

poner huevos que se encuentran dentro de un rango muy restringido de etapas de desarrollo, 

por el contrario, otros ponen huevos en etapas muy tempranas de desarrollo. Algunos reptiles 

ponen huevos cuando las crías ya presentan sus extremidades desarrolladas. Otros ponen 

huevos cuando las crías aún no están completamente desarrolladas. En poblaciones 

reducidas donde se presenta la bimodalidad reproductiva, las hembras ovíparas retienen los 

huevos hasta las últimas etapas del desarrollo de las crías. Este último modo reproductivo ha 

provocado que se piense que estos reptiles reflejan etapas de transición en la evolución a la 

viviparidad. Una característica derivada compartida de los escamosos es la oviposición de los 

huevos en desarrollo en la etapa en la cual se desarrollan las extremidades, esta se explica 

parsimoniosamente como una característica ancestral de la oviparidad de estos organismos. 

 

El afirmar que la viviparidad ha tenido constantes reversiones a lo largo del tiempo 

evolutivo de los escamosos puede basarse en ideas erróneas sobre las diferencias entre los 

dos patrones. Pyron y Burbrink (2014) afirman: "Los escamosos con placenta simple... 

esencialmente retienen huevos sin cáscara en el útero (Thompson y Speake, 2006), y la 

reversión a la oviparidad aparentemente solo implica la reintroducción de la deposición de la 

cascara del huevo durante el desarrollo embrionario” esto para permitir el intercambio de 

gases y líquidos a través de la placenta simple, de lo contrario, sin esta modificación, la 

hembra tendría complicaciones para transportar a las crías dentro de su cuerpo ya que 

implicaría cargar más peso si se agrega el grosor de la cascara y sus posibilidades de 

supervivencia se reducirían. 

 
Se debe tomar en cuenta que la viviparidad también implica una amplia gama de 

especializaciones necesarias para el mantenimiento de los embriones y de la hembra durante 

la gestación. Las diferencias entre las especies ovíparas y vivíparas se extienden mucho más 

allá de la presencia versus la ausencia de una cáscara de huevo, e incluyen especializaciones 

anatómicas, fisiológicas, de desarrollo, endocrinológicas, bioquímicas, conductuales y 
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ecológicas. Basados en todas estas características necesarias para la viviparidad es difícil 

aceptar totalmente la teoría que afirma que hubo reversiones en este modo reproductivo, es 

necesario realizar estudios más especializados para dar una conclusión clara respecto a las 

reversiones durante la historia evolutiva de los escamosos vivíparos. 

Una alternativa de la hipótesis de las reversiones es postular la reaparición de las 

características ovíparas que se perdieron durante mucho tiempo a través de la supresión y la 

eventual re-expresión de genes en formas derivadas (Pyron y Burbrink, 2015). Según este 

supuesto, el análisis BiSSE mostraría que los genes surgieron en ancestros hipotéticos 

lepidosaurios no identificados (suprimidos hace 174 millones de años) y fueron retenidos en 

la historia de numerosos clados vivíparos. Por lo tanto, durante los cambios en el modo de 

reproducción entre viviparidad y oviparidad, los genes se re-expresaban cuando se presentara 

la oviparidad y se suprimieran cuando cambiara a la viviparidad. Esta alternativa provoca 

nuevas dudas respecto a los ancestros, por ejemplo, el grado de probabilidad de que dichos 

genes se conserven durante periodos de tiempo tan prolongados. Además, la idea de que se 

produjeron flip-flop entre los patrones reproductivos a través de la supresión sucesiva y la re- 

expresión de genes homólogos es incompatible con la diversidad de mecanismos por los 

cuales se logra la viviparidad (Blackburn, 2015). 

 

Es importante señalar que las características biológicas asociadas con la oviparidad y 

la viviparidad ofrecen información invaluable para la reconstrucción de la historia evolutiva de 

los patrones de modos de reproducción. En este caso, por ejemplo, una característica 

beneficiosa de la hipótesis de supresión de genes es que es comprobable mediante análisis 

genéticos de especies existentes (Pyron y Burbrink, 2015), particularmente aquellas que 

supuestamente han sido el resultado de transformaciones sucesivas entre la oviparidad y la 

viviparidad. Pyron y Burbrink (2015) mencionaron que “es poco probable que los análisis 

filogenéticos por sí solos sean suficientes para comprender la evolución del modo de paridad 

en los escamosos, particularmente con respecto a la probabilidad, el mecanismo y la 

frecuencia de las transiciones hacia y desde la oviparidad”. Las transformaciones evolutivas 

mejor aceptadas son aquellas que se reconstruyen a través del análisis de las características 

fenotípicas y genéticas, por lo tanto, a pesar de la generación de modelos teóricos de hipótesis 

evolutivas, los datos empíricos son los que justifican su incorporación a las reconstrucciones 

evolutivas. 
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8.  Ley de Dollo y la evolución unidireccional de la viviparidad 
 

La ley de Dollo establece que “un organismo nunca regresa exactamente a un estado anterior, 

incluso si se encuentra en condiciones de existencia idénticas a aquellas en las que ha vivido 

anteriormente” (Dollo, 1893), sin embargo, esta ley ha caído en desacredito muy 

recientemente con los nuevos métodos filogenéticos estadísticos que se aplican a los estudios 

de los organismos. La amplia disponibilidad de datos de secuencia para la construcción de 

filogenias precisas y el desarrollo de un marco cuantitativo para la inferencia de la evolución 

del carácter abrió nuevas vías para probar la ley de Dollo (Goldberg & Igic, 2008). 

 
En los reptiles, existe un amplio problema respecto a cómo ha sido la evolución de la 

viviparidad, el cual, se ha concentrado en dos aspectos principales: en los factores de 

selección que causan la transición de oviparidad a viviparidad y en la direccionalidad evolutiva 

que sigue esta transición. Hay una aceptación bastante generalizada respecto a que esta 

transición es casi unidireccional y está respaldada por numerosos estudios empíricos (Dulvy 

y Reynolds, 1997; Shine, 2004), además se sugiere que esta unidireccionalidad se debe a 

que la viviparidad requiere de distintas modificaciones en el organismo que dificultarían la 

probabilidad de repetir de manera inversa todos estos cambios con bases genéticas para 

volver al complejo estado inicial, es decir, a la oviparidad (Lee y Shine, 1998). Esto es 

consistente con las transiciones evolutivas descritas por la ley de Dollo (Dollo, 1893, 1922). 

Se han descubierto algunas excepciones a esta regla, aunque sigue siendo un fenómeno muy 

raro en la evolución (Collin y Miglietta, 2008; Lynch y Wagner, 2010). Si bien hay más de un 

centenar de transiciones independientes de la oviparidad a la viviparidad en reptiles 

(Blackburn, 2006; Sites et al., 2011), hasta la fecha se conoce solo un ejemplo sólido para la 

re-evolución de la cáscara de huevo (Lynch y Wagner, 2010), el lacértido Zootoca vivipara. 

Las especies individuales con bimodalidad reproductiva (es decir, linajes ovíparos y vivíparos 

dentro de una sola especie) son especialmente informativas porque las transiciones del modo 

de paridad son más recientes y permiten estudiar mejor los mecanismos evolutivos. La 

bimodalidad reproductiva se ha documentado para tres especies de lagartos: los escíncidos 

australianos Lerista bougainvilli (Qualls et al., 1995) y Saiphos equallis (Smith y Shine, 1997), 

y el lacértido euroásiatico Zootoca vivipara (Braña y Bea, 1987; Heulin, 1988). 

 

El lagarto común (Zootoca vivipara, anteriormente Lacerta vivipara) es la especie de reptil 

terrestre existente más extendida geograficamente. Su distribución cubre casi toda Europa, el 

norte y el centro de Asia y hasta Japón (Fig. 1). Dentro de esta distribución, los lagartos 

comunes se han adaptado a diversos entornos extremos. Una de estas adaptaciones es la 
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evolución de la viviparidad, única dentro de los lagartos europeos, además, es una de las 

transiciones más recientes de la oviparidad a la viviparidad conocida en vertebrados (Pyron y 

Burbrink, 2014; Surget-Groba et al., 2006), los lagartos comunes son un modelo actual muy 

completo para el estudio de la viviparidad (Freire et al., 2003; Le Galliard et al., 2003; Murphy 

y Thompson, 2011). Cabe destacar que los lagartos comunes presentan bimodalidad 

reproductiva: de los seis linajes de lagartos comunes actualmente reconocidos, dos son 

ovíparos y cuatro son vivíparos (Surget-Groba et al., 2006). Un linaje ovíparo está restringido 

al norte de España y al suroeste de Francia (grupo ovíparo occidental), alopátrico a todos los 

demás linajes comunes de lagartos. Un segundo linaje ovíparo ocurre en la parte sur de los 

Alpes (grupo ovíparo oriental). Cuatro linajes vivíparos cubren el resto de la distribución 

euroasiática (Mayer et al., 2000; Surget-Groba et al., 2006). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Figura 1. Mapa de distribución de Zootoca vivipara (Naturalista, 2020). 

 
 
 

 
Las relaciones filogenéticas dentro de Zootoca no se han resuelto completamente. La historia 

evolutiva de los dos modos de paridad de estos lacértidos ha sido controvertida dependiendo 

de qué datos se utilicen para interpretar las relaciones filogenéticas. Algunos estudios que se 

han realizado respecto a la reproducción de estos reptiles han demostrado que los huevos del 

grupo ovíparo oriental tienen cáscaras más gruesas y contienen embriones menos 

desarrollados en el momento de la oviposición en comparación con los huevos del grupo 
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ovíparo occidental (Heulin et al., 2002). También se ha observado que los embriones de 

hembras vivíparas tienen nutrición lecitotrófica (de la yema) y permanecen envueltos en una 

membrana delgada de cáscara de huevo durante todo el período de gestación (Panigel, 1956; 

Heulin, 1990). 

 
En un estudio filogenético realizado por Surget-Groba et al. (2001) se usó un solo gen 

mitocondrial (un fragmento de secuencia de ADNmt, 429 pb del gen del citocromo b) y debido 

a la baja variación de la secuencia se llegó a la conclusión que ambos linajes ovíparos eran 

hermanos de todos los demás linajes vivíparos, lo que concuerda con un único origen de 

viviparidad (Fig. 2A). Estudios posteriores a este sobre el cariotipo de lagartos comunes han 

dado como resultado un escenario evolutivo más complejo, en el cual se demuestran dos 

orígenes de viviparidad basados en la evolución del cromosoma sexual (Z1Z2W o ZW) 

(Odierna et al., 2004; Surget-Groba et al., 2006; Fig. 2B). 

 
Surget-Groba et al., en el 2006 realizaron un estudio mucho más complejo en el cual, 

presentaron un análisis filogenético basado en un fragmento de ADNmt mucho más grande 

(1660 pares de bases alineadas: 23 pb de Glu-tRNA, 1143 pb de citocromo b, 4 pb en el 

extremo 3 'del gen del citocromo b y 490 pb de 16S rRNA) y un muestreo más completo, el 

cual incluye poblaciones nuevas de Asia y Europa central, en donde reside la mayor parte de 

la diversidad genética. Obtuvieron como resultado dos escenarios, el primero de un único 

origen de viviparidad seguido de una reversión a la oviparidad que dio lugar al clado ovíparo 

occidental, el segundo escenario es que la viviparidad evoluciono en tres ocasiones distintas, 

sin embargo, el más parsimonioso es el que involucra solo dos pasos evolutivos (una 

transición de la oviparidad a la viviparidad y una inversión de la viviparidad a la ovi paridad) 

(Fig. 2C), sin embargo, esta filogenia era incompatible con un solo origen del sistema de 

cromosomas sexuales Z1Z2W. Recientemente se descubrió una población que habita en la 

región de los Cárpatos en Rumania y se encontró que está más estrechamen te relacionada 

con el linaje ovíparo oriental filogenéticamente basal basado en ADNmt (Velekei et al., 2014; 

Fig. 2D). 
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Figura 2. Hipótesis alternativas para las relaciones filogenéticas de lagartos comunes y la evolución del 

modo de paridad. El modo de paridad y la configuración de los cromosomas sexuales (ZW o Z1Z2W; 

Odierna et al., 2004) se ilustran junto a cada linaje respectivo. El árbol filogenético (A) implica un único 

origen de viviparidad y fue respaldado por un gen de ADNmt. El segundo árbol (B) se basa en estudios 

cariológicos y sugiere dos orígenes independientes de viviparidad. La hipótesis (C) sugiere una 

reversión a la oviparidad como el escenario más parsimonioso, basado en ADNmt y algunos genes 

nucleares. La última filogenia (D) incluye un linaje vivíparo recientemente descubierto en los Cárpatos, 

que se encontró que estaba estrechamente relacionado con el linaje ovíparo oriental. La evolución del 

modo de paridad en este escenario implica dos orígenes independientes de viviparidad y una inversión 

de la oviparidad (Recknagel, A. Kamenos, & R. Elmer, 2018). 
 

 
 
 
 

Sin embargo, las filogenias reconstruidas solo a partir de ADN mitocondrial tienen información 

limitada y frecuentemente se malinterpretan las relaciones filogenéticas "verdaderas" (Ballard 

y Whitlock, 2004; Near y Keck, 2013; Wallis et al., 2017), por esta razón, es esencial incorporar 

en los estudios filogenéticos la secuenciación de ADN nuclear de alta resolución para resolver 

topologías difíciles (Recknagel, A. Kamenos, & R. Elmer, 2018). 

 
En un estudio del 2018 realizado por Recknagel, A. y colaboradores, utilizaron 

filogenomica del genoma completo con datos de secuenciación de ADN asociada a sitios de 

restricción de doble digestión (ddRADSeq), además de una técnica de secuenciación de 
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próxima generación (NGS) para identificar polimorfismos de ADN en todos los linajes de 

lagartos comunes (Peterson et al. , 2012; Recknagel et al., 2015, 2013), reconstruyeron una 

filogenia nuclear de hasta 1,33 millones de nucleótidos, y una filogenia de ADN mitocondrial 

basada en el citocromo b, utilizando métodos coalescentes, de máxima verosimilitud y de 

máxima parsimonia. Se realizaron también pruebas topológicas y reconstruccion de estado 

ancestral basadas en modelos para evaluar la probabilidad de escenarios alternativos para la 

evolución del modo de paridad (Recknagel, A. Kamenos, & R. Elmer, 2018). Al obtener 

distintos modelos que involucran varios orígenes de la viviparidad y/o una reversión a la 

oviparidad se tienen resultados significativos. Una reversión de la viviparidad a la oviparidad 

es considerado un escenario poco probable, ya que rompería con la ley de irre versibilidad de 

Dollo, sin embargo, al estudiar la evolución del modo de paridad del lagarto común se puede 

representar un ejemplo a la excepción de esta ley (Surget-Groba et al., 2006). Estudios 

anteriores de la evolución de la viviparidad son difíciles de estudiar desde una perspectiva 

genética molecular por que comúnmente esta evolución se ha producido en escalas evolutivas 

de tiempo profundas, sin embargo, el lagarto común ha tenido estos cambios del modo de 

paridad muy recientemente lo cual permite un estudio más verídico y crítico de los eventos 

evolutivos más antiguos. 

 

Los resultados que obtuvieron Recknagel, A. y colaboradores en cuanto a los clados 

en Z. vivipara y la reconstrucción de historia evolutiva muestran que en la reconstrucción 

filogenómica se obtienen seis linajes monofiléticos evolutivos divergentes con alta confianza 

(todos los soportes de MP y ML de 100 y PP de 1.0; Fig. 3). El linaje ovíparo oriental e s 

hermano de todos los demás linajes, seguido por el vivíparo central II. Los cuatro linajes 

restantes se dividieron en dos grupos; uno con los linajes ovíparos y vivíparos centrales 

occidentales I y el otro con los linajes vivíparos orientales y occidentales. Los análisis 

bayesianos, de máxima verosimilitud y parsimonia confirmaron la misma configuración 

topológica para los seis linajes principales de lagartijas con soportes nodales altos (bootstraps 

= 100, todas las probabilidades posteriores = 1.0) (Fig. 3). Se encontró un apoyo significativo 

para las topologías asociadas con un único origen de viviparidad y una reversión a la 

oviparidad en el linaje ovíparo occidental siendo este el escenario más parsimonioso para la 

evolución de la viviparidad en este clado. La reconstrucción del árbol de especies también 

apoyó un único origen de viviparidad y una reversión a la oviparidad como el escenario 

evolutivo más parsimonioso (Fig. 3). 
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Figura 3. Reconstrucción bayesiana (B), máxima verosimilitud (ML) y máxima parsimonia (MP) 

de relaciones evolutivas de lagarto comunes basadas en datos ddRADSeq. (A) El árbol Bayesiano 

se usócon una alineación completa usando 1,334,760 sitios (84,017 SNP) y los árboles ML y MP 

se construyeron con 194,358 SNP. Las probabilidades posteriores B (BS), el soporte de arranque 

ML y MP se indican mediante puntos gris oscuro y gris claro en ese orden. (B) Un análisis 

ADMIXTURE incluyó los 194,358 SNP y una k de 6 grupos genéticos. Los individuos se alinean 

verticalmente y se ilustran los valores de membresía respectivos para cada grupo genético. El 

modo de paridad y el linaje se indican a la derecha. Se usó Iberolacerta horvathi como un grupo 

externo (la longitud verdadera de la rama no se muestra por razones gráficas) (Recknagel, A. 

Kamenos, & R. Elmer, 2018). 
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Al usar restricciones monofiléticas y pruebas de topología estadística, los escenarios 

alternativos de evolución del modo de paridad eran poco probables. Los escenarios 

alternativos incluyeron: un único origen de viviparidad, múltiples orígenes independientes de 

viviparidad, una reversión a la oviparidad pero evolución independiente del cromosoma 

sexual, y múltiples orígenes de viviparidad y una reversión a la oviparidad (Tabla 3), todos los 

cuales eran menos probables que un solo origen de la viviparidad, una reversión a la 

oviparidad y un solo cambio en la configuración de los cromosomas sexuales, es decir, una 

topología consistente con la figura 3. Un modelo sin reversión a la oviparidad, consistente con 

la ley de irreversibilidad de Dollo, fue significativamente menos probable (ΔAICc = 11.18, P 

<0.001; Tabla 4). Para un escenario de múltiples orígenes independientes de viviparidad y sin 

reversión a la oviparidad, la relación de transición de viviparidad a oviparidad tenía que ser 

4300 veces menor que la tasa de oviparidad a viviparidad para dar como resultado un 90% 
 

de probabilidad de antepasados ovíparos (Tabla 4). 
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Tabla 3.  Estadísticas de restricciones topológicas alternativas. 

Se compararon cinco restricciones topológicas alternativas con el árbol de máxima probabilidad de mejor rendimiento. 

Las restricciones topológicas se establecieron para representar diferentes hipótesis evolutivas de la evolución del 

modo de paridad (suponiendo el camino de evolución más parsimonioso). Los modelos de restricción se clasifican 

por observaciones, comenzando con el modelo sin restricción. Los modelos de restricción son los siguientes: (i) 'sin 

restricción' es consistente con una inversión de la oviparidad y se refiere a la topología en la Fig. 3, (ii) 'CVII basal 

vivíparo' es la misma topología que (i) pero especificando que el linaje ovíparo oriental es un grupo externo y el linaje 

central vivíparo II es hermano de todos los linajes restantes; es consistente con una inversión de la oviparidad y la 

Fig. 3, (iii) 'viviparidad múltiple' restringe al vivíparo central II como hermana del ovíparo oriental y hermana del ovíparo 

occidental a todos los demás linajes vivíparos, consistente con dos orígenes independientes de viviparidad y la Fig. 

1B, (iv) 'oviparity basal' restringe todos los linajes vivíparos a una hermana en grupo de los linajes ovíparos y es 
 

consistente con un solo origen de viviparity y Fig. 1A, (v) 'viviparous CVII no basal' limita el linaje ovíparo oriental a 

ser hermana de todos los demás linajes, pero no obliga a CVII a ser hermana de todos los demás linajes vivíparos; 

es consistente con una reversión a la oviparidad pero no con la evolución de los cromosomas sexuales y corresponde 

a la Fig. 1C, y (vi) 'RO vivíparo con EO' obliga al linaje de los Cárpatos a ser hermano del linaje ovíparo oriental, 

consistente con múltiples orígenes independientes de viviparidad y potencialmente una reversión a la oviparidad y 

corresponde a la Fig. 1D (Recknagel, A. Kamenos, & R. Elmer, 2018). 
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Tabla 4.  Modelos de reconstrucción de rasgos ancestrales. 

Para todos los modelos, el estado raíz se fijó en oviparidad. Las tasas de transición (q01 = 

oviparidad  a  viviparidad;  q10  =  viviparidad  a  oviparidad)  se  manipularon  para  probar  la 

probabilidad de modelos que no incluyen la reversión de la viviparidad. El segundo modelo sin 

inversión es consistente con la ley de irreversibilidad de Dollo. En el tercer modelo, se utilizaron 

las tasas de transición publicadas a través del árbol de escamosos. En los dos últimos modelos, 

las tasas de transición se alteraron hasta que los estados ancestrales de los nodos internos en los 

que ocurrieron las transiciones tenían una probabilidad de (i) 50% de oviparidad y viviparidad y (ii) 

90% de oviparidad (Recknagel, A. Kamenos, & R. Elmer, 2018). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Este estudio nos muestra que el escenario más parsimonioso para la evolución del modo de 

paridad en lagartos comunes incluye un único origen de viviparidad y una reversión a la 

oviparidad en un linaje (grupo ovíparo occidental). La filogenia que se obtuvo en este estudio 

se encuentra a nivel del genoma y está basada en hasta 1,334,760 nucleótidos y fue altamente 

respaldada por los análisis Bayesiano, ML y MP (valores de soporte> 0,95), lo cual nos 

asegura resultados más reales en cuanto a los orígenes de la viviparidad en los lagartos 

comunes. 

 
A pesar de ser un estudio que utiliza técnicas más específicas, la evolución de la 

oviparidad y viviparidad en los lagartos comunes no ha sido resuelta por completo pues se 

utilizan diferentes muestras geográficas y genéticas, las cuales no han logrado dar a conocer 

un solo escenario evolutivo. Hasta la fecha, el ADN mitocondrial, el ADN nuclear y los 

marcadores cariotípicos no han acordado una sola topología (Fig.2; Odierna et al., 2004; 
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Surget-Groba et al., 2006, 2001; Velekei et al., 2014). La filogenia obtenida por Recknagel, A. 

y colaboradores en su estudio del 2018 es consistente con los marcadores genéticos 

nucleares y la configuración cromosómica (Fig. 2; Fig. 3). Mientras que los linajes de los 

ovíparos orientales y los vivíparos centrales II tienen 36 cromosomas y una configuración de 

cromosomas sexuales ZW, todos los demás linajes exhiben 35 cromosomas y una 

configuración de cromosomas sexuales Z1Z2W (Kupriyanova et al., 2008; Odierna et al., 

2004; Fig. 2) La filogenia molecular presentada aquí es consistente con una sola transición en 

la configuración del cromosoma sexual, que cambia del sistema ancestral ZW al sistema 

derivado Z1Z2W (Kupriyanova et al., 2006; Odierna et al., 2004). Se especula que, en 

lagartijas comunes, el corto período de tiempo entre el origen de la viviparidad y la re-evolución 

de la oviparidad podría haber facilitado la reversión, ya que no se requerían muchos cambios 

genómicos. Finalmente, Recknagel, A. y colaboradores concluyen que los resultados que 

obtuvieron apoyan un origen único de viviparidad en lagartos comunes y una posterior 

reversión a la oviparidad en un linaje derivado como el escenario más probable de evolución 

del modo reproductivo (Fig. 3, Tabla 3). A partir de los datos cariológicos y reproductivos 

(Arrayago et al., 1996; Heulin et al., 2002; Lindtke et al., 2010; Odierna et al., 2004, 1998), 

estos hallazgos son un fuerte respaldo de que una reversión a la oviparidad ha ocurrido en lo 

que ahora es el linaje alopático occidental ovíparo (Fig. 3). Por lo cual, se sugiere que la ley 

de irreversibilidad de Dollo no está exenta de excepciones, además los lagartos comunes 

representan un candidato ideal para investigar la base genómica de las reversiones complejas 

evolutivas. 

 

La aparición de reversiones en Z. vivipara es una prueba más de que los modos 

reproductivos son evolutivamente frágiles en muchos linajes de escamosos. Esta inestabilidad 

reproductiva no solo se observa en una variación del modo de paridad (ovíparos y vivíparos) 

sino también en una variación reproductiva significativa entre formas ovíparas estrechamente 

relacionadas (Heulin et al., 2002). Por ejemplo, cada una de las tres especies reproductivas 

bimodales de lagarto (L. bougainvilli, S. equallis y Z. vivipara) exhiben dos tipos distintos de 

oviparidad, una con retención intrauterina relativamente corta del huevo (oviposición de 

huevos que contienen embriones menos desarrollados) y el otro con retención intrauterina de 

óvulos relativamente larga (oviposición de óvulos que contienen embriones más 

desarrollados) (Qualls, 1996; Heulin et al., 2002; Smith et al., 2001). 

 

En cuanto a Z. vivipara, Surget-Groba, et al. en su estudio del 2006 encontraron que 

el clado oviparo (A) presenta retención de huevo más corta y cascaras de huevo más gruesas 
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y este se encuentra basalmente, mientras que el clado oviparo ovíparo (B) que presenta 

retención de huevo más larga y cáscaras de huevo más delgadas junto con los clados 

vivíparos (C, D, E, F) están anidados más profundamente dentro del árbol (Figs. 4, 5). Esto 

sugiere que la condición de paridad ancestral de Z. vivipara era un modo reproductivo ovíparo 

con una retención intrauterina relativamente corta del huevo y con una cáscara de huevo 

relativamente gruesa. Estos autores también consideran que los estudios que se realicen a 

futuro sobre la evolución de la paridad en los escamoso también deberían considerar la 

variación en el grosor de la cáscara y en el tiempo de retención del huevo dentro de los linajes 

ovíparos. 

 
 
 
 
 

 
 
 
Figura 4. Modelos alternativos que explican la evolución de los modos de paridad en Zootoca vivipara 

considerando dos hipótesis: A, los modos de paridad son libres de revertir; B, la transición de la 

oviparidad a la viviparidad es irreversible (Surget-Groba, 2006). 

 
. 
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Figura 5. Árbol de consenso estricto de máxima parsimonia para 48 haplotipos de ADNmt de Zootoca 

vivipara enraizados con Podarcis muralis y Lacerta bilineata. Los nombres de los taxones de puntas 

corresponden a los nombres de los haplotipos disponibles en GenBank. Los números son valores de 

arranque con (ramas superiores) o sin (ramas inferiores) ponderación sucesiva de caracteres según su 

valor de índice de consistencia reescalado. Los números entre paréntesis indican las poblaciones que 

pertenecen a cada clado (Surget-Groba, 2006). 
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Otro ejemplo en los reptiles escamosos que considera el escenario de una re-evolución de la 

viviparidad a la oviparidad son las boas de arena. Aunque la mayoría de los estudios sobre la 

evolución de la viviparidad se centran en las lagartijas, las serpientes han desarrollado la 

viviparidad de forma independiente más de 30 veces, incluidas al menos 14 veces en los 

colúbridos (Greene, 1997) y 13 veces en las víboras (Lynch, 2009). Las reversiones a la 

oviparidad incluso pueden haber ocurrido en víboras que tienen muchas especies 

estrechamente relacionadas pero que difieren en el modo de paridad (Greene, 1997). Aunque 

generalmente se piensa que las 41 especies de boas del Viejo y del Nuevo Mundo (Boidae) 

son exclusivamente vivíparas (Greene, 1997), hay al menos dos especies de boas de arena 

del Viejo Mundo (Eryx) descritas recientemente, la boa de arena árabe (E .jayakari) y la boa 

de arena del Sahara (E. muelleri), que son ovíparas (Fig. 6) (Staub y Emberton, 2002). La 

ubicación de estas especies ovíparas dentro de un clado exclusivamente vivíparo puede 

significar que pueden haberse producido reversiones a la oviparidad. 

 
 
 
 
 
 

 
 

Figura 6. Ejemplos de especies de Eryx ovíparas y vivíparas. (A) Eryx jayakari poniendo huevos. (B y 

C) Eryx jayakari y Eryx muelleri eclosionando. Tenga en cuenta que las crías Eryx jayakari carecen de 

dientes de huevo y atraviesan la cáscara del huevo con sus cabezas y que la cáscara es muy delgada. 

(D) Eryx johni dando a luz. Fotos cortesía de Robert Stout (Eryx jayakari y Eryx muelleri) y Jason Hess 

(Eryx johni) (Lynch & Wagner, 2010). 
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Lynch y Wagner (2010) realizaron un análisis filogenético de serpientes boides basado en una 

secuencia de genes nucleares y genes mitocondriales para 41 especies de boas de arena, 

incluidos todos los géneros de ericinos boídos del Nuevo y Viejo Mundo, además de otros 

grupos que se cree que están estrechamente relacionados con boídos como el Ungaliophiidae 

y el monotípico Bolyerid Casarea. Usando esta filogenia y con métodos de máxima 

probabilidad (Markov-Mkv y BiSSE), pusieron a prueba la irreversibilidad de la viviparidad y 

reconstruyeron estados de carácter ancestrales considerando los errores descubiertos por 

Goldberg e Igic (2008), finalmente presentan una fuerte evidencia estadística de que E. 

jayakari re-evolucionó la oviparidad a partir de la viviparidad. 

 

La reconstrucción de los modos de paridad ancestral bajo un modelo irreversible, que 

solo permite transiciones de oviparidad a viviparidad, requirió cinco pasos, mientras que un 

modelo no ordenado y reversible requirió solo dos pasos (Fig. 7). Por tanto, la interpretación 

más parsimoniosa es que la viviparidad es reversible y la oviparidad ha vuelto a evolucionar 

en Eryx jayakari. 

 
 

Figura 7. Reconstrucciones de caracteres basadas en la parsimonia. (A) Reconstrucción del estado de 

carácter bajo un modelo reversible que permite tanto las transiciones de oviparidad a viviparidad como 

de viviparidad a oviparidad. Los linajes vivíparos están en negro y los linajes ovíparos en blanco. Este 

modelo requiere tres pasos. (B) Reconstrucción del estado de carácter bajo un modelo irreversible que 
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no permite transiciones de la viviparidad a la oviparidad. Este modelo requiere cinco pasos (Lynch & 

Wagner, 2010). 

 
Además del apoyo de la reconstrucción del rasgo parsimonioso de la filogenia, las 

boas de arena carecen del diente de huevo, la cual, es una estructura anatómica importante 

para la eclosión d e  l o s  h u e v o s  que e s t á  p r es e n t e  en las especies de serpientes 

ovíparas relacionadas. La pérdida de este carácter asociado con la oviparidad sugiere que la 

vía de desarrollo para la formación de óvulos y dientes de huevo aún no se ha reasignado o 

puede haberse perdido. Las crías de E. jayakari y E. muelleri carecen de un diente de huevo y 

deben empujar el cascaron para salir del huevo, y como otras especies ovíparas, 

permanecen en el huevo durante varias horas después de romperlo para absorber la yema 

restante. Además, ambas especies de boas de arena vivíparas tienen cáscaras de huevo 

extremadamente delgadas (Staub y Emberton, 2002; Staub y Treacher, 2007), lo que puede 

indicar diferencias en la estructura de la cáscara del huevo re-evolucionado en comparación 

con el huevo ancestral. Los resultados obtenidos por Lynch y Wagner (2010) sugieren que la 

re-evolución de caracteres complejos, como lo es la reversión de la viviparidad a la 

oviparidad, es posible y puede ser más común de lo que generalmente se reconoce. 

 

9.  Modificaciones anatómicas y fisiológicas 
 
Otra línea de investigación en torno al origen y evolución de la viviparidad se ha enfocado en 

las modificaciones anatómicas y fisiológicas ocurridas durante la transición de la oviparidad a 

la viviparidad (Callard et al., 1992; Guillette, 1989; Wake, 1992). La información acumulada 

ha permitido proponer un modelo de desarrollo el cual, sin embargo, aún necesita investigarse 

aún más. En resumen, las principales modificaciones anatómicas y fisiológicas se 

presentarían de la siguiente forma. Primero ocurriría una disminución en el número de 

glándulas uterinas. Debido a que estas glándulas desempeñan un papel en la formación de la 

cáscara del huevo, la consecuencia sería que disminuiría el grosor de esta. La cáscara más 

fina permitiría la evolución de una placenta. La placentación sería posible debido a que el 

adelgazamiento de la cáscara disminuiría la distancia de difusión entre los suministros 

sanguíneos de la madre y del feto, lo que a su vez facilitaría el intercambio de gases y 

nutrientes entre la madre y su descendiente (Guillette, 1982). El adelgazamiento de la cáscara 

también permitiría que el útero se volviera más sensitivo a la emisión de señales químicas 

secretadas por el embrión en desarrollo. Esto facilitaría la evolución del reconocimiento 

materno de la preñez, el cual consiste en evitar la destrucción de los cuerpos lúteos por medio 
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de factores embrionarios (Flint et al., 1990). De acuerdo con Guillette (1993), este proceso 

sería rápido debido a que el útero comúnmente ya presenta los receptores apropiados para 

responder a señales endocrinas procedente de los embriones. 

 
El adelgazamiento de la cáscara entonces permitiría la evolución de una serie de 

eventos que en conjunto favorecerían la permanencia de los cuerpos lúteos. En lagartija s 

ovíparas al menos, se ha detectado una correlación positiva fuerte entre la presencia de los 

cuerpos lúteos y el tiempo en que los huevos son retenidos en el oviducto (Guillette, 1987). 

Los cuerpos lúteos permitirían que el período de retención uterina de los huevos se extendiera 

hasta que finalizara el desarrollo embrionario. Estos cuerpos secretan la hormona 

progesterona, la cual estimula la inactividad del útero y parece inhibir la acción de vasotosinas 

y prostaglandinas, hormonas que provocan la destrucción de los cuerpos lúteos y estimulan 

las contracciones musculares del útero, provocando de este modo la expulsión de los huevos 

o embriones (Guillette, 1993). Si el aumento en el período de retención uterina de los huevos 

de alguna manera aumentara la adecuación de los organismos involucrados, la selección 

natural podría aumentar la frecuencia de esta condición y eventualmente conducirla a la 

viviparidad (Shine y Guillette, 1988). 

 

La evolución de la viviparidad no requiere una reducción en la cantidad de la 

yema en el huevo. En cambio, si requiere del desarrollo de una placenta. El desarrollo de 

una placenta inicialmente sencilla (diseñada para intercambio gaseoso y de agua) puede 

facilitar la disminución posterior de la yema del huevo, así como el desarrollo de una 

placenta más especializada (Wake, 1992). 

 
La provisión de nutrientes orgánicos no es un requisito mínimo de viviparidad. En las 

formas vivíparas lecitotroficas, la yema proporciona nutrientes orgánicos, y solo se 

proporcionan pequeñas cantidades de estos nutrientes después de la ovulación (Blackburn, 

2000; VanDyke y Beaupre, 2012; Stewart y Blackburn, 2014). Sin embargo, existen requisitos 

esenciales para las hembras vivíparas, uno de ellos es el intercambio de gases, el cual implica 

el suministro de oxígeno para la respiración aeróbica del embrión y la eliminación del dióxido 

de carbono como producto de desecho. El intercambio de gases materno -fetales plantea un 

problema particular en los reptiles vivíparos debido a la naturaleza hipóxica del o viducto 

uterino. De hecho, se cree que la capacidad de intercambio de gases materno -fetales limita 

la evolución de la viviparidad (Andrews, 2002; Parker y Andrews, 2006). 

 
El intercambio de gases se realiza entre los capilares del oviducto uterino y la 
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corioalantoidea fetal, una disposición que constituye la placenta corioalantoidea (Blackburn, 

1993b; Blackburn y Stewart, 2011; Stewart y Blackburn, 2014). Varias especializaciones 

facilitan el intercambio de gases materno-fetales (Blackburn, 2000). Estos incluyen el aumento 

de la vascularización de la corioalantoides y del oviducto de la hembra grávida (Murphy et al., 

2010; Ramírez-Pinilla et al., 2012); pérdida o reducción evolutiva de la cáscara de huevo y las 

glándulas que la secretan (Blackburn, 1998; Heulin et al., 2002; Anderson et al., 2011); una 

reducción en la distancia de difusión interhemal a través de la atenuación de los epitelios 

maternos y fetales (Blackburn, 1993b; Adams et al., 2005; Blackburn et al., 2010; Ramírez- 

Pinilla, 2014); y el desarrollo de una mayor afinidad por el oxígeno de la sangre fetal sobre la 

sangre materna (Berner e Ingermann, 1988; Ingermann, 1992; Ragsdale e Ingermann, 1993; 

Ragsdale et al., 1993). 

 
Una segunda necesidad importante de embriones vivíparos es el calcio. La pérdida de 

la cáscara de huevo requiere que el calcio sea reemplazado por el útero de la hembra grávida 

y sea absorbido por estas mismas membranas fetales, es decir, por medios placentarios 

(Linville et al., 2010; Fregoso et al., 2012; Stewart y Ecay, 2010; Stinnett et al., 2012; Stewart, 

2014). Como es el caso con el oxígeno, las necesidades embrionarias de calcio se acentúan 

tarde en el desarrollo cuando el esqueleto se osifica (Fregoso et al., 2010; Stewart, 2014). 

 
Una tercera necesidad embrionaria importante es el agua. En los escamosos 

vivíparos, el agua se extrae del oviducto materno a través de las membranas fetales. La 

cantidad de absorción de agua puede ser sustancial, aunque en cada modo de reproducción 

varía considerablemente entre especies (Blackburn, 1994b; Stewart y Thompson, 2000; 

Thompson et al., 2000). 

 
Existen algunas especies que exhiben condiciones intermedias entre la oviparidad y 

la viviparidad (Greer y Parker, 1979; Shine, 1985). El estudio de estas especies ha permitido 

una investigación más profunda de los cambios anatómicos y fisiológicos que acompañaron 

la transición de la oviparidad a la viviparidad, además de las condiciones ecológicas que 

favorecen la retención del huevo en el útero por mayor tiempo. Blackburn (1995) señala que 

la escasez de especies intermedias apoya la hipótesis de que la viviparidad se originó por 

saltacionismo (cambio de oviparidad a viviparidad sin fases intermedias), o por equilibrios 

puntuados (cambio de la oviparidad a la viviparidad a través de formas intermedias 

evolutivamente inestables). Por otro lado, existen algunos casos en los cuales una misma 

especie presenta ambos modos reproductivos (Braña, 1986), o dos especies hermanas tienen 

modos reproductivos diferentes (Guillette, 1982). El estudio de estos casos también ha 
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permitido proponer hipótesis interesantes acerca de las fases tempranas de la evolución de 

la viviparidad. En lacértidos, por ejemplo, las especies que exhiben un nivel de retención más 

amplio también presentan distribuciones más amplias, tanto latitudinal como altitudinalmente 

(Braña, et al. 1991). Es posible que las formas o poblaciones que retuvieran por más tiempo 

los huevos en el útero tuvieran mayor capacidad para colonizar áreas frías. Sin embargo, no 

se han detectado diferencias geográficas intraespecíficas en cuanto a tiempo de retención de 

los huevos (Braña et al., 1991). 

10.  Viviparidad en reptiles pre-cenozoicos 
 
Como se ha expuesto a lo largo del trabajo, la viviparidad implica distintas especializaciones 

que debieron ser adquiridas por los organismos a lo largo de su evolución, desde moleculares 

hasta morfológicas. Al menos 115 orígenes de viviparidad se han producido en los reptiles 

escamosos (lagartos y serpientes) (Blackburn, 2014), no obstante, otros reptiles existentes 

son completamente ovíparas al igual que los dinosaurios (aviarios) y varios otros grupos de 

reptiles extintos. El registro fósil revela evidencia sobre la distribución de los modos 

reproductivos en los principales grupos extintos y permite hacer inferencias sobre la biología 

de aquellas especies que exhibieron viviparidad. Una amplia comprensión de la viviparidad 

en el contexto de la historia geológica permite la reconstrucción de características que han 

influido en su evolución (Shine 1985; Carter, 2008; Organ et al., 2009; Lynch y Wagner, 2010; 

Schulte y Moreno-Roark, 2010). 

 

 

10.1 Criterios para reconocer la viviparidad en reptiles fósiles 

 
Para reconocer los modos de reproducción de reptiles actuales se ha establecido un conjunto 

estándar de criterios para el reconocimiento de la oviparidad y la viviparidad en las especies 

de reptiles existentes (Blackburn, 1993a). La mayoría (pero no todos) de estos criterios 

pueden modificarse para su aplicación a especímenes fósiles. Podría decirse que la 

viviparidad estaría indicada en amniotas fósiles por las siguiente razones: 

 

1.  Especímenes de hembras adultas preservadas durante el parto o la expulsión de fetos 

en estado de desarrollo avanzado. 

2.  Especímenes de hembras grávidas con embriones avanzados que no están rodeados 

de cáscaras de huevo mineralizadas. 

3.  Hembras grávidas con embriones menos desarrollados que no muestran rastros de 

cáscaras de huevo. 

La oviparidad estaría indicada por las siguientes características: 
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1.  Huevos en desarrollo fosilizados con embriones identificables. 
 

2.  Nidos fosilizados con crías identificables y restos de cáscara de huevo. 
 

3.  Especímenes y nidos que muestran una fuerte evidencia de comportamiento de 
cuidado de los huevos. 

4.  Hembras adultas grávidas que contienen huevos con cascara y embriones poco 
desarrollados (Blackburn y Sidor, 2014). 

 
 

10.2 Viviparidad filogenética en reptiles extintos 

 
Los estudios realizados por Blackburn y Sidor (2014), muestran que la viviparidad se extendió 

entre los reptiles extintos en términos de filogenia, edad geológica y distribución geográfica 

(tabla 5). La viviparidad se produjo en especies de nueve grupos nominales, algunos de los 

cuales son parafiléticos (por ejemplo, aigialosaurus y nothosaurus). Estos grupos nominales 

forman seis clados vivíparos separados (Fig. 8). Estos seis clados están ampliamente 

distribuidos entre los reptiles extintos del mesozoico y el paleozoico, y se supone que 

representan un mínimo de seis orígenes evolutivos separados: mesosaurios, sauropterigios, 

ictiopterigios, coristoderanos, mosasáuridos y el lagarto cretácico Yabeinosaurus (Fig. 8). 
 

 

Tabla 5. Especies de reptiles extintos para los que se ha inferido la 

viviparidad en base a la evidencia directa (Blackburn y Sidor, 2014). 
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Figura 8. Reconstrucciones artísticas de reptiles acuáticos vivíparos. Las figuras no están a escala, y 

la coloración es conjetural. (A) Mesosaurus. (B) (B) El pachypleurosaur Keichosaurus. (C) El 

plesiosaurio  Dolichorhynchops.  (D)  El  plesiosaurio  Polycotylus  dando  a  luz.  (E)  El  ictiosaurio 

Mixosaurus cornalianus. (F) Ichthyosaurus communis. (G) El choristodere Hyphalosaurus. (H) El 

mosasaurio Plioplatecarpus. Fuentes de figuras. Todas las figuras utilizadas con permiso bajo los 

términos de la Licencia de Documentación Libre de GNU y bajo CC BY 2.5 o 3.0 a través de Wikimedia 

Commons. Figs. 1A- 1F by Nobu Tamura (http://spinops.blogspot.com) – Own work. Fig. 1A. “Meso- 

saurus BW”– http://commons.wikimedia.org/wiki/File:Mesosaurus_BW.jpg. Fig. 1B. “Keichousaurus 

BW”– http://commons.wikimedia.org/wiki/File%3AKeichousaurus_BW.jpg. Fig. 1C. “Dolichorhynchops 

BW”– http://commons.wikimedia.org/wiki/File%3ADolichorhynchops_BW.jpg. Fig. 1D. “Polycotylus NT” 

– http://commons.wikimedia.org/wiki/File:Polycotylus_NT.jpg. Fig. 1E. “Mixosaurus BW” – 

http://commons.wikimedia.org/wiki/File:Mixosaurus_BW.jpg. Fig. 1F. “Ichthyosaurus BW”– 

http://en.wikipedia.org/wiki/Ichthyosaurus#mediaviewer/File:Ichthyosaurus_BW.jpg. Fig. 1G. 

“Hyphalosaurus mmartyniuk wiki” by Matt Martyniuk - Own work. 

http://commons.wikimedia.org/wiki/File:Hyphalosaurus_mmartyniuk_wiki.png. Fig. 1H. 

“PlioplatecarpusDB” by DiBgd at the English language Wikipedia – 

http://commons.wikimedia.org/wiki/File:PlioplatecarpusDB.jpg (Imagen tomada de Blackburn y Sidor, 

2014). 

http://commons.wikimedia.org/wiki/File%3AMesosaurus_BW.jpg
http://commons.wikimedia.org/wiki/File%3AKeichousaurus_BW.jpg
http://commons.wikimedia.org/wiki/File%3ADolichorhynchops_BW.jpg
http://commons.wikimedia.org/wiki/File%3APolycotylus_NT.jpg
http://commons.wikimedia.org/wiki/File%3AMixosaurus_BW.jpg
http://commons.wikimedia.org/wiki/File%3AMixosaurus_BW.jpg
http://en.wikipedia.org/wiki/Ichthyosaurus%23mediaviewer/File%3AIchthyosaurus_BW.jpg
http://commons.wikimedia.org/wiki/File%3AHyphalosaurus_mmartyniuk_wiki.png
http://commons.wikimedia.org/wiki/File%3AHyphalosaurus_mmartyniuk_wiki.png
http://commons.wikimedia.org/wiki/File%3APlioplatecarpusDB.jpg
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Hay una inferencia de un único origen de viviparidad en los sauropterigios, pero es altamente 

conservadora. Una alternativa plausible es que existe más de un origen de modos 

reproductivos (Sander, 2012). Sin embargo, se pueden clasificar dos puntos a favor de la 

interpretación considerada como más conservadora: la ausencia de evidencia convincente de 

oviparidad en cualquier sauropterigia, y la presencia de especializaciones estructurales para 

hábitos acuáticos que aparentemente harían difícil o imposible que las hembras adultas 

salieran hacia tierra para poner huevos. En contraste con la situación de los sauropterigios, la 

derivación de ictiopterigios vivíparos de un único origen es fuertemente apoyada. La evidencia 

convincente de viviparidad está disponible en formas que van desde el Triásico temprano 

hasta el Cretácico medio. Las interpretaciones anteriores no asumen que los miembros 

basales de cada uno de los grupos identificados eran vivíparos. Inferir que la viv iparidad era 

universal en los mosasauroides, mesosaurios o coristoderanos va más allá de la evidencia 

que se encuentra disponible. 

 

La afirmación de que los orígenes de la viviparidad son independientes está basada 

en el postulado de que ninguno de los 6 clados vivíparos que fueron indicados anteriormente 

se derivaron de un ancestro vivíparo en común. La distribución filogenética y temporal 

generalizada de estos grupos (Fig. 9) apoya este postulado, ya que la mayoría están 

vinculados a formas con representantes ovíparos. Por ejemplo, los mosasauroides y 

Yabeinosaurus están vinculados a grupos de escuamatos que ancestralmente eran ovíparos. 

Independientemente de si los coristoderanos son archosauromorfos basales o neo -dápsidos 

del tallo que divergieron en el Pérmico o el Triásico Temprano (Matsumoto y Evans, 2010), 

sus hábitos vivíparos (que no se conocían antes del Cretácico) presumiblemente 

evolucionaron independientemente de otros clados reptilianos principales. Los sauropterigios, 

que se han colocado como archosauromorfos basales o lepidosauromorfos basales (Rieppel, 

1999) eran ancestralmente ovíparos. En cuanto a los ictiopterigios, aunque sus orígenes 

filogenéticos siguen siendo poco claros, hay poca evidencia que los vincule a otro grupo que 

se sepa que haya sido vivíparo. 

 

La hipótesis de que la viviparidad evoluciona a partir de la oviparidad permite apoyar 

la afirmación de los orígenes separados de la viviparidad. Como se ha visto anteriormente, 

hay estudios que apoyan este postulado en reptiles escamosos (Blackburn, 1985, 1999; 

Shine, 1985; Lee y Doughty, 1997; Stewart y Blackburn, 2014) y otros vertebrados (Blackburn, 

2014). Además, se han sugerido algunos casos putativos de reversiones de viviparidad a 

oviparidad en los condrictios (Dulvy y Reynolds, 1997) y serpientes (Lynch y Wagner, 2010; 
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Fenwick et al., 2012). De hecho, suponer eventos de reversiones para reptiles extintos no 

tiene demasiada relevancia en los estudios ya que la escases de evidencias fósiles para 

afirmar reversiones, por ejemplo, la escases de huevos fósiles, se explica por el hecho de que 

la cascara de huevo mineralizada fue una innovación posterior (Stewart, 1998; Sander, 2012). 

Además, dada la frecuencia y la aparente facilidad con que evoluciona la viviparidad en los 

reptiles, su evolución temprana en formas paleozoicas como los mesosaurios es 

completamente comprensible. 

 
 

 
 

 
Figura 9. Cladograma de taxones representativos de reptiles del Pérmico al Cretácico. Los taxa 

indicados en verde son aquellos para los cuales la viviparidad ha sido inferida por evidencia directa. 

Para los taxones en negro, se desconoce el modo reproductivo. Los nodos 1–9 corresponden a los 

siguientes clados: (1) Reptilia; (2) Ichthyosauriformes; (3) Ichthyopterygia; (4) Lepidosauria; (5) 

Mosasauroidea; (6) Sauropterygia; (7) Placodontiformes; (8) Plesiosauria; (9) Choristodera. Las dagas 

denotan clados de reptiles principales adicionales cuyas posiciones apoyan la inferencia de que la 

viviparidad evolucionó varias veces. Las relaciones cladísticas se basan en las siguientes fuentes: 

Benson y Druck-enmiller (2014); Leblanc et al., (2012); Matsumoto et al., (2007); Modesto et al., 

(2014b); Motani (2005); Motani et al., (2015); Neenan et al., (2013); Rieppel (2000) (Imagen tomada de 

Blackburn y Sidor, 2014) 
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10.3 Distribución histórica y geográfica 

 
Los fósiles más antiguos muestran que los mesosaurios son vivíparos y datan del Pérmico 

temprano en Sudamérica (278 millones de años) (Piñeiro et al., 2012). El siguiente origen más 

antiguo de la viviparidad en reptiles está representado por un ictiópterig io del Triásico Medio 

de China (248 millones de años) (Motani et al., 2014), este es un origen que se considera 

homólogo con la viviparidad en los ictiosaurios derivados del Cretácico en América del Norte. 

La viviparidad en los sauropterigios es más reciente, data de hace aproximadamente 230 

millones de años (Renesto et al., 2003; Cheng et al., 2004). 

 

Los siguientes dos orígenes de la viviparidad están representados por dos grupos del 

Cretácico Temprano del este de Asia de alrededor de 121 millones de años: coristoderanos 

de agua dulce y el lagarto Yabeinosaurus (Wang y Evans, 2011). Los mosasauroides 

representan el más reciente de los seis orígenes de la viviparidad, basado en un espécimen 

de América del Norte que data de hace 95 millones de años (Caldwell y Lee, 2001). Aunque 

la viviparidad estaba presente en los mosasauroides hace 72 millones de años (Wang y 

Evans, 2011) el grupo se extinguió al final del Cretácico. 

 

La mayoría de los orígenes de la viviparidad que han sido identificados anteriormente 

son de los organismos de los cuales descienden los escamosos existentes. La viviparidad en 

lagartos y serpientes evolucionó comúnmente a niveles de subgénero y, a veces, a niveles 

subespecíficos (Shine, 1985; Blackburn, 1999; Stewart y Blackburn, 2014). La mayoría de los 

orígenes de la viviparidad de los escamosos para los cuales se dispone de datos cuantitativos 

se encuentran dispersos en todo el Cenozoico (Schulte y Moreno-Roark, 2010), y algunos 

ocurrieron más recientemente, en el Plioceno y el Pleistoceno (Surget-Groba et al., 2001; 

Calderón-Espinoza et al., 2006). Al menos algunos orígenes de este patrón pueden datarse 

del Cretácico Tardío (Caldwell y Lee, 2001; Schulte y Moreno-Roark, 2010). 

 

10.4 Características y necesidades de reptiles extintos vivíparos 

 
Así como los reptiles vivíparos actuales presentan características específicas para cubrir sus 

necesidades fisiológicas básicas, aquellos reptiles vivíparos extintos debieron contar con las 

mismas para su supervivencia. La necesidad de intercambio de gases materno-fetales habría 

requerido una pérdida evolutiva de la cáscara del huevo (o su reducción a un vestigio). De 

hecho, la ausencia de una cáscara de huevo está muy extendida en los reptiles vivíparos 

extintos, y se usa habitualmente como criterio para reconocer la viviparidad. La pérdida de 

cáscara de huevo a su vez implica la formación de placenta. La disposición placentaria 
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necesaria por la pérdida de la cáscara de huevo no solo permitiría el intercambio de gases, 

sino que también permitiría satisfacer otras necesidades básicas de los embriones. En 

ausencia de una cáscara de huevo mineralizada, el calcio para el desarrollo embrionario 

podría haberse suministrado en parte a través de las membranas placentarias, al igual que la 

posición cercana de los tejidos fetales y maternos habría proporcionado un med io listo para 

la transferencia de agua a los embriones como en todos los reptiles vivíparos existentes 

actualmente (Blackburn y Sidor, 2014). 

 

La provisión de nutrientes se llevaría a cabo a través de la viviparidad lecitotrófica, es 

decir, la yema que aún está presente (aunque en menor proporción) proporciona lípidos, 

proteínas y carbohidratos para el desarrollo del feto. No existen estudios los cuales descarten 

la posibilidad de una nutrición placentotrófica. La provisión materna de grandes cantidades de 

nutrientes a los embriones vivíparos (matrotrofia) ha evolucionado al menos 33 veces entre 

los vertebrados. Siete de estos orígenes se han producido entre amniotas (6 en escamosos) 

(Blackburn, 2014). No hay evidencia directa de placentotrofia disponible para ningún reptil 

extinto. Sin embargo, que una yema ovulada produzca un feto tan grande como el del 

plesiosaurio Polycotylus no tendría precedentes en la historia de los vertebrados. Por lo tanto, 

según el tamaño neonatal, la placentotrofia sigue siendo muy plausible para los plesiosaurios 

y posiblemente también para los ictiosaurios. 

 
Finalmente, estos estudios sobre escamosos actuales y extintos nos ofrecen una idea 

de cómo pudo ser el origen y la evolución de la viviparidad a lo largo del tiempo. Popularmente 

la viviparidad evoluciono a causa de presiones selectivas en los organismos, los cuales 

incrementaron el tiempo de retención de huevos para asegurar mejor descendencia. A partir 

de los estudios de reptiles extintos es posible asociar la evolución de la viviparidad con hábitos 

acuáticos, ya que la mayoría de los clados que presentaban este modo de reproducción vivían 

en estos hábitats. La transformación de la oviparidad a la viviparidad no podría ocurrir en un 

linaje totalmente acuático, ya que las etapas evolutivamente intermedias de retención de 

óvulos ovíparos no serían posibles. Sin embargo, una forma semiacuática pudo regresar a la 

tierra para desovar y los progresivos incrementos en la retención de huevos podrían ser 

adaptativos. 

 

La viviparidad caracterizó a varios grupos de reptiles pre-cenozoicos, lo que refleja al 

menos seis orígenes evolutivos separados. En cinco de los clados extintos identificados, la 

viviparidad era un componente esencial de la ecología y la historia de vida de los animales, al 

permitir la reproducción en el agua y la evolución de hábitos totalmente acuáticos. La 

viviparidad probablemente estaba más extendida entre los grupos extintos de lo que 



46 
 

actualmente reconocemos (Blackburn y Sidor, 2014). 

 

11. Conclusiones 
 
El hecho de que la viviparidad ocurra en varios grupos taxonómicos no relacionados, sugiere 

que la transición de la oviparidad a la viviparidad es frecuente en los reptiles escamosos. La s 

especies con “bimodalidad reproductiva intraespecífica” son especialmente informativas 

porque las transiciones del modo de paridad son más recientes y permiten estudiar mejor los 

mecanismos evolutivos. La retención de los huevos probablemente es un estado intermedio 

entre la ovíparidad y viviparidad. Sin embargo, en algún punto en la evolución de la viviparidad 

ocurre una disminución de glándulas calcáreas o enzimas necesarias para la producción de 

la cáscara, lo que pudiera ayudar a originar un modo de reproducción exitoso para la 

supervivencia de las crías. 

 
Actualmente han predominado dos hipótesis para explicar la evolución de la 

viviparidad en reptiles escamosos, la primera propone que la viviparidad ha evolucionado en 

respuesta a los climas fríos, en donde las hembras preñadas, mediante la termorregulación, 

pueden mantener temperaturas mayores que la que los embriones podrían experimentar en 

el nido. La segunda hipótesis, sugiere que la ventaja de la viviparidad se basa en la posibilidad 

de mantener altos niveles de progesterona circulante lo cual puede prolongar la retención de 

los huevos, esta estimulación puede relacionarse a factores ambientales, esto en algunas 

especies y en algunos hábitats como respuesta fenotípica directa en lugar de adaptativa. Esta 

hipótesis combinada con un mecanismo evolutivo (asimilación genética) produce una nueva 

hipótesis de la evolución de la viviparidad, combinando causas próximas y últimas. Shine y 

Guillette (1988) proponen que esta situación puede facilitar la evolución de la viviparidad en 

algunos linajes y en algunas áreas, en términos de rapidez del cambio, así como en la 

frecuencia de aparición de este modo de reproducción. 
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