
Artículo Invitado

En términos evolutivos, la reproducción es 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 geno-
ma para existir indefinidamente" (Herrera, 2009).
Es decir, en conseguir reproducirse y que los des-
cendientes, a su vez, también lo hagan. Por ello,
un gran número de estudios en diversas ramas de
la Biología analizan los distintos aspectos de la
reproducción. De entre todos ellos, podemos
diferenciar los estudios que abordan los compo-
nentes anatómicos y fisiológicos de la reproduc-
ción de los que tienen como objeto los aspectos
ambientales que ejercen un efecto directo sobre
ella. Bajo esta perspectiva, la ecología de la repro-
ducción sería la parte de la biología de la repro-
ducción que incluiría como objetivos de su estu-
dio, la modalidad y los ciclos reproductores en
las poblaciones naturales, así como el número y
características de los descendientes producidos
bajo condiciones ambientales determinadas
(Gillis & Ballinger, 1992; Dunham, 1994; Galán, 1997,
1999; Bauwens, 1999). Estos aspectos se integran
dentro de la denominada teoría de las estrategias
vitales (“life history theory”), que intenta expli-
car los patrones evolutivos de la inversión repro-
ductora, el crecimiento y la supervivencia de los
individuos, dentro de los condicionantes deriva-
dos de los aspectos fisiológicos, filogenéticos y
ambientales (Lack, 1954; Williams, 1966; Dunham et
al., 1988; Stearns, 1989; Jordan & Snell, 2002).

Los saurios (lagartos, luciones, eslizones, sala-
manquesas, etc.) han sido ampliamente utilizados
por los investigadores para el estudio de diversos
problemas biológicos, que van desde la ecología
de las poblaciones hasta la biología evolutiva. Son,
por lo tanto, excelentes organismos modelo (Huey
et al., 1983; Vitt & Pianka, 1994; Pianka & Vitt, 2003).
Muestran una mayor diversidad de estrategias
reproductoras que otros vertebrados amniotas:
oviparismo, viviparismo, retención de la puesta,
determinación ambiental o genética del sexo,
existencia de partenogénesis, etc. (Zug et al., 2001;
Pough et al., 2004), lo que también los hace idóneos
para estudios sobre la reproducción. Las caracte-
rísticas reproductoras de los saurios pueden mos-
trar una enorme variabilidad a diversos niveles,
tanto entre individuos de la misma población,
como entre poblaciones de una misma especie y
entre diferentes especies. Las investigaciones basa-
das en individuos dentro de una misma pobla-
ción se han orientado a intentar desentrañar las
causas próximas de la variación (por ejemplo,
genéticas u ontogenéticas), incluyendo factores
ambientales que inducen variación temporal (por
ejemplo, plasticidad fenotípica). Según señala
Bauwens (1999), esos estudios frecuentemente
arrojan luz sobre los compromisos (“trade-offs”)
entre diferentes características reproductoras, una
consecuencia inevitable de tener que destinar
recursos limitados a dos o más procesos antagóni-
cos implicados en el hecho reproductor. Por otro
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lado, la investigación con diferentes especies bus-
cando comparaciones interespecíficas, puede res-
ponder a las consecuencias de procesos evolutivos
y arrojar luz sobre la acción a largo plazo de deter-
minadas condiciones ecológicas (Bauwens & Díaz-
Uriarte, 1997; Bauwens, 1999).

Durante las décadas de los años 70, 80 y 90
del siglo pasado se publicaron una gran cantidad
de estudios sobre la ecología reproductora de los
saurios (entre otros grupos animales), documen-
tando variaciones en las estrategias vitales de
diferentes especies (p. ej., Tinkle et al., 1970; Vitt &
Congdon, 1978; Dunham, 1981), así como entre
poblaciones de una misma especie (p. ej., Tinkle &
Dunham, 1983, 1986; Gillis & Ballinger, 1992).
Además de esto, estudios centrados en diversas
especies de saurios mostraron la existencia de
una considerable variación temporal en las
características reproductoras dentro de una
misma población (p. ej., Bauwens & Verheyen, 1987;
Tinkle et al., 1993; Galán, 1997, 1999). Estos estudios
han continuado en esta primera década del siglo
XXI, aumentando y refinando la información
conseguida en décadas anteriores.

La fauna de saurios de la Península Ibérica,
de sus islas periféricas y de los archipiélagos
Balear y Macaronésico (Canarias y Madeira), ha
contribuido de forma marcada al conocimiento
de las estrategias vitales de los saurios en general
y al de la ecología reproductora en particular. Se
han estudiado diversas especies y poblaciones,
aportando numerosa información, que vamos a
intentar sintetizar en el presente trabajo, al
menos en sus aspectos más destacados.

La ecología de la reproducción de este grupo
de reptiles es un tema amplio y complejo, por lo
que en esta revisión tendremos que dejar fuera
aspectos aún poco conocidos en la herpetofauna
ibérica, como la determinación ambiental del
sexo, o inexistentes en ella, como la partenogéne-
sis o el cuidado parental de las puestas. Sin

embargo, para dar una visión de conjunto, tam-
bién citaremos estudios realizados con especies de
saurios que no pertenecen a la fauna ibérica, pero
cuya aportación es fundamental para compren-
der este aspecto de la biología reproductora.

La conservación de los reptiles requiere un
amplio enfoque que tenga en cuenta la ecología
y la biología de la especie y, particularmente, su
ecología reproductora. Por ejemplo, una especie
de reptil se encuentra amenazada cuando los
lugares apropiados para depositar sus puestas fal-
tan en la naturaleza (Castilla & Swallow, 1995), aun-
que todos los otros requerimientos del hábitat
permanezcan adecuados (Pleguezuelos et al., 2004).
El conocimiento de la ecología reproductora y
de las estrategias vitales de las diferentes especies
requiere de estudios detallados de campo, con el
seguimiento de individuos marcados, así como
de la cuantificación de los factores ambientales,
todo ello coordinado con estudios de laboratorio
que permitan obtener información sobre las
características reproductoras. Sólo de esta forma,
podremos plantearnos de una manera realista las
estrategias para la conservación de especies y
poblaciones amenazadas.

1. Modalidad reproductora: oviparismo -1. Modalidad reproductora: oviparismo -
viviparismovivipariismo

Las dos modalidades reproductoras de los
saurios (y del resto de los reptiles) son el ovipa-
rismo (puesta de huevos) y el viviparismo (parto
de crías completamente desarrolladas). En la
fauna española se reconocen en el momento
actual 61 especies de saurios (incluyendo a las de
los territorios del norte de África y todas las islas;
Carretero et al., 2009), de las cuales, el 77% son oví-
paras y el 23% vivíparas (Tabla 1). Si se conside-
ra sólo a la Península Ibérica (29 especies de sau-
rios), la proporción de especies vivíparas descien-
de al 10.3%. En el conjunto del Planeta, aproxi-
madamente el 20% de los Squamata (saurios y
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ofidios) son vivíparos (Gregory, 2009). La modali-
dad reproductora se distribuye por familias en el
territorio español, de manera que son vivíparas la
mayoría de las especies de nuestra fauna de
Scincidae (la única excepción es Eumeces alge-
riensis, del norte de África), de Anguidae y
Trogonophidae, mientras que son ovíparas las de
las restantes familias (Tabla 1). La familia
Lacertidae posee una especie vivípara (Zootoca
vivipara) en la mayor parte de Europa, pero
todas las poblaciones ibéricas de este lacértido
son ovíparas (ver más adelante) (Figura 1).

Viviparismo: La transición entre el oviparis-
mo y el viviparismo ha ocurrido en muchos lina-
jes de vertebrados, incluyendo peces, anfibios,
reptiles y mamíferos. Dentro de los reptiles, en el
orden Squamata (saurios y ofidios) se estima que
dicha transición ha ocurrido en más de 100
eventos evolutivos independientes (Shine, 1985;
Blackburn, 1992, 2000a, 2006). La reproducción
vivípara supone adaptaciones anatómicas y fisio-
lógicas, pero también tiene importantes implica-
ciones ecológicas y comportamentales. Como
fuerzas selectivas que han influido en la evolu-
ción de esta modalidad reproductora se han
sugerido factores que podrían ser perjudiciales
para los embriones en un nido, como tempera-
turas extremas, impredecibilidad ambiental,

entornos demasiado secos, depredación de los
huevos y vulnerabilidad de los mismos ante ata-
ques microbianos (Tinkle & Gibbons, 1977; Shine,
1985). De todos estos factores ambientales, el que
se considera principal para este paso evolutivo en
base a estudios comparados y experimentales, es
el de las bajas temperaturas, denominado mode-
lo “clima frío”, el cual considera que el viviparis-
mo ha evolucionado como una adaptación a los
climas fríos (Shine, 1983a, 1985, 2002; Andrews, 2000;
Hodges, 2004). Según esta hipótesis, la ventaja del
viviparismo en climas fríos reside en el compor-
tamiento termorregulador de las hembras grávi-
das, por medio del cual, son capaces de mante-
ner una temperatura adecuada (o, al menos,
mejor que la disponible en el entorno) 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 & Harlow, 1993; Lourdais et al.,
2004). La termorregulación precisa de las hem-
bras grávidas no sólo puede incrementar la tasa
de desarrollo de los embriones, sino que también
aumenta la probabilidad de producir fenotipos
óptimos en los neonatos (Shine, 1995). En con-
traste con esto, las hembras de las especies ovípa-
ras simplemente depositan sus huevos en un
lugar con un entorno que es adecuado en el

Familia

Chamaeleonidae
Agamidae
Gekkonidae
Scincidae
Lacertidae
Anguidae
Blanidae
Trogonophidae
Total

Nº especies
ovíparas

1
1
7
1

35
0
2
0

47

Nº especies
viviparas

0
0
0

12
0
1
0
1

14

% especies
vivíparas

0
0
0

92.3
0

100
0

100
23.0

Nº especies
ovíparas

1
-
2
0

22
0
1
-

26

Nº especies.
viviparas

0
-
0
2
0
1
0
-
3

% especies
vivíparas

0
-
0

100
0

100
0
-

10.3

TABLA 1. Total de especies de saurios de la fauna española, agrupadas por familias (izquierda, incluyendo los
territorios del norte de África y las islas Baleares y Canarias; derecha, sólo la Península Ibérica, que incluye tam-
bién a las especies portuguesas), diferenciando las ovíparas de las vivíparas.

España Península Ibérica
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momento de realizar la puesta, sin tener ningún
control posterior sobre el ambiente térmico o
hídrico en que se desarrollarán (Packard & Packard,
1988; Overall, 1994). 

Las evidencias que han servido para construir
y apoyar esta hipótesis de “clima frío” son prin-
cipalmente el que las especies vivíparas están
mayoritariamente representadas en zonas de ele-
vadas latitudes y altitudes y que los orígenes del
viviparismo están asociados con la reciente inva-
sión de estas zonas donde, naturalmente, las
temperaturas son bajas (Tinkle & Gibbons, 1977;
Shine & Bull, 1979; Blackburn, 1982; Andrews, 2000).

La cuestión aún no está definitivamente
resuelta. Otras fuerzas selectivas, diferentes al
“clima frío” pueden conferir importantes
ventajas a las especies vivíparas sobre las oví-
paras, como la reducción de la presión de los
depredadores o los competidores con la alti-
tud, cambios en los límites fisiológicos del
desarrollo embrionario, etc. (Hodges, 2004).
Por otro lado, las especies ovíparas tienen
generalmente una ventaja demográfica sobre
las vivíparas, debido al largo período de gra-
videz de estas últimas, que limita su frecuen-
cia reproductora (Gregory, 2009). En lo que res-
pecta a los saurios españoles, se da la curiosa
circunstancia de que las familias mayoritaria-
mente representadas en los climas más cálidos
(notablemente Scincidae, pero también
Trogonophidae) son precisamente las que
poseen el mayor número de especies vivíparas
(Tabla 1), en contraste con lo que predice el
modelo “clima frío”. Hay que tener en cuen-
ta, sin embargo, que estas especies se encuen-
tran en el límite norte de la distribución de
esas familias, propias de climas cálidos.

En el caso de los saurios, la mayor parte de las
especies vivíparas nutren a los embriones en des-
arrollo dentro del oviducto con el propio vitelo
del huevo (viviparismo lecitotrófico), al igual

que sucede con las especies ovíparas, aunque se
ha reducido la cáscara exterior del huevo, lo que
ocasiona la pérdida de las características morfo-
lógicas y bioquímicas asociadas a la producción
de esta cáscara del huevo (Tinkle & Gibbons, 1977;
Shine & Bull, 1979; Lee & Shine, 1998). Sin embargo,
otras especies de saurios vivíparos (muchas
menos que los anteriores) poseen características
más complejas, como la alimentación materna
del embrión en desarrollo mediante una placen-
ta más o menos compleja (viviparismo matro-
trófico o matrotrofia) (Stewart & Thompson, 2000;
Thompson et al., 2000).

Dentro de las diversas especies de saurios, se
puede establecer una transición gradual entre el
oviparismo y el viviparismo estricto: por un lado,
en el oviparismo se dan diferentes grados de
retención oviductal de los huevos. Por otro lado,
en el viviparismo se dan diferentes grados de des-
arrollo de placentas, que van desde la simple
retención oviductal de los huevos hasta el final
de su desarrollo, sin ningún intercambio de
nutrientes entre la madre y los embriones, hasta
la formación de una placenta de complejidad
similar a la de los mamíferos euterios (Blackburn,
2006) (Tabla 2). En el primer caso (oviparismo
con retención oviductal de los huevos), depen-
diendo de la especie y/o población, el embrión se

Figura 1. Las poblaciones ibéricas de la lagartija de turbera
(Zootoca vivipara) son ovíparas. Esta especie alcanza pesos
relativos de la puesta muy elevados (90% del peso de la
hembra en el ejemplar de la foto). Sierra de Ancares, Lugo.
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encuentra ya en un avanzado grado de desarro-
llo en el momento de la puesta (ver apartado
siguiente). En el segundo caso (viviparismo), se
han descrito cuatro tipos de placentación en
Squamata vivíparos (ver revisión bibliográfica en
Stewart & Thompson, 2000):

Tipo I: es la forma más común en los
Squamata vivíparos. En realidad no se trata
de una placenta y conlleva pocas modificacio-
nes con respecto al tipo básico ovíparo,
excepto que la cáscara del huevo se reduce o
desaparece y estos huevos son retenidos en el
oviducto materno a lo largo de todo el des-
arrollo embrionario. Se ha denominado en
ocasiones a este tipo de viviparismo como
“ovoviviparismo” (ver Blackburn, 1994). Se trata
del modelo más simple e inespecífico, limi-
tándose su función al intercambio de gases
respiratorios y a la distribución de agua y de
algunos iones inorgánicos hacia el embrión.
La nutrición de este embrión, al igual que en
las especie ovípararas es exclusivamente leci-
totrofa. La gran mayoría de los Squamata
vivíparos poseen este tipo de viviparismo
(Yaron, 1985; Blackburn, 1993a). 

Unas pocas especies de saurios han desarro-
llado placentas que son mucho más complejas
en su estructura y más versátiles en sus capaci-
dades. Tales placentas transfieren cantidades
significativas de nutrientes orgánicos e inorgá-
nicos desde el torrente circulatorio materno al
feto (matrotrofia).

Tipo II. La placenta corioalantónica posee
una posición superficial de los vasos sanguíne-
os del oviducto (útero), los cuales se sitúan den-
tro del espacio intrauterino, formando pliegues
contra los cuales se yuxtaponen las células
coriónicas del embrión.

Tipo III. En contraste con la anterior, posee
un considerable desarrollo de los tejidos mater-
nos y embrionarios de la placenta, que se
corresponde con una significativa cantidad de
nutrientes que se transmiten a través de ella. Se
desarrolla una zona elíptica adyacente al
mesenterio del útero, (placenta elíptica o “pla-
centoma”, Blackburn, 1985), que contiene plie-
gues vascularizados del útero y células alargadas
uterinas y del epitelio coriónico.

El descubrimiento de una alantoplacenta
especializada en especies neotropicales del géne-

Modalidad
reproductora
Tipo de nutrición
del embrión
Tipo de oviparis-
mo o viviparismo

Tipo de placcenta
Ejemplos

Oviparismo con
retención oviductal
corta o moderada

Podarcis,
Psammodromus,
Acanthodactylus

(retención moderada)
Chamaeleo

(retención corta)

Oviparismo
con retención
oviductal pro-

longada

Z. vivipara
(poblaciones

ovíparas)
Iberolacerta

Viviparismo
lecitotrófico

Tipo I
A. fragilis

C. bedriagai
Z. vivipara
(poblaciones
vivíparas, no

ibéricas)

Viviparismo
con placenta

simple

Tipo II

Viviparismo
con incipiente

matrotrofia

Tipo III
Chalcides
striatus

Matrotrofia
sustancial

Viviparismo
con placento-
trofia sustan-
cial, placenta

compleja
Tipo IV
Algunos

Mabuya (no
ibéricos)

TABLA 2. Modalidad reproductora: oviparismo y diferentes tipos de viviparismo en saurios.

Lecitotrofia Lecitotrofia-Matrotrofia

Oviparismo Viviparismo
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ro Mabuya (Blackburn et al., 1984; Blackburn & Vitt,
2002) permitió ampliar esta clasificación para
incluir una cuarta categoría (en la que no están
incluidos saurios ibéricos).

Tipo IV: existe una alantoplacenta caracteri-
zada por la presencia de una modificación regio-
nal de la placenta corioalantónica adyacente al
mesometrio (Blackburn et al., 1984; Blackburn, 1993a).

La mayor parte de los estudios publicados
sobre estos aspectos se centran en las descripcio-
nes histológicas de la ontogenia de los distintos
tipos de placenta (por ejemplo, Blackburn, 1993a,
Stewart & Thompson, 2000).

En lo que respecta a los saurios ibéricos, la
especie vivípara mejor conocida es el lución
común (Anguis fragilis), único ánguido de
Europa Occidental (Völkl & Alfermann, 2007). Su
viviparismo es lecitotrófico (según la clasifica-
ción de Blackburn, 2000b); las hembras paren
juveniles completamente formados y no existe
evidencia de la presencia de alantoplacenta, sien-
do su placenta de “Tipo I” (Figura 2).

La familia que posee mayor número de
especies vivíparas, tanto en España como en el
resto del Planeta, es la de los escíncidos
(Scincidae), que es además la más diversa en
número de especies de todos los saurios (Ghiara
et al., 1987). Dentro de ella, el género Chalcides
es de un particular interés porque incluye 25
especies vivíparas (en España: 2 en la
Península, 5 en el norte de África y 4 en las islas
Canarias, total 11) que se diferencian princi-
palmente en el grado de alargamiento del cuer-
po y en la reducción de las extremidades
(Caputo et al., 1995; Carranza et al., 2008). En base a
esto, Pasteur (1981) ha subdividido el género en
cinco grupos, de los cuales, las especies ibéricas
pertenecen al grupo “ocellatus” (C. bedriagai) y
al “chalcides” (C. striatus). La reciente filogenia
del grupo establecida por Carranza et al. (2008)
coincide a grandes rasgos con ellos.

En las dos especies de eslizones del género
Chalcides presentes en la Península Ibérica se
dan diferentes tipos de placenta. En el eslizón
ibérico (Chalcides bedriagai), perteneciente al
grupo de eslizones morfológicamente más pri-
mitivo (morfotipo "lagarto") es de Tipo I,
mientras que la del eslizón tridáctilo (C. stria-
tus), del grupo morfológicamente derivado,
"serpentiforme", es de Tipo III (mucho más
compleja, de función matrotrófica) (Caputo et
al., 2000). En estas especies "serpentiformes" o
"nadadoras de herbazal" (“grass swimming”) la
elongación del cuerpo está asociada a cambios
en la estrategia reproductora (Caputo et al., 2000).
Estas formas son vivíparas, como otros
Chalcides, pero sus huevos tienen un pequeño
diámetro, menor cantidad de vitelo y un redu-
cido peso comparado con los de otras especies
con proporciones corporales normales ("tipo
lagarto"), como C. ocellatus o C. bedriagai. En
ellas, la reducción en el tamaño del huevo y,
por ello, de las reservas de vitelo para el
embrión, está probablemente relacionado con
la evolución de un órgano placentario alta-
mente diferenciado: la placenta elíptica o pla-
centoma, la cual parece estar altamente espe-
cializada en una elevada nutrición histotrófica
del embrión (Blackburn, 1993b; Caputo et al., 2000).

Figura 2. Parto de Anguis fragilis, especie de saurio
vivípara, pero de placenta simple, alimentándose los
embriones del vitelo, como las especies ovíparas
(nutrición lecitotrófica). Cerceda, A Coruña.

Foto Pedro Galán
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La especie "lacertiforme", de morfotipo más
primitivo y placenta simple (C. bedriagai)
ovula pocos huevos, pero con mucho vitelo
(lecitotrofia), pariendo una media de 2.3 crías
por parto (de 1 a 4). La especie "serpentifor-
me", de morfotipo más avanzado y placenta
compleja (C. striatus) ovula más huevos, pero
con poco vitelo (matrotrofia), pariendo una
media de 4.5 crías por parto (hasta 11) (Galán,
2003a; Serantes, 2003; Serantes & Galán, 2007)
(Figura 3). Otros trabajos que aportan infor-
mación sobre la reproducción de los Chalcides
ibéricos son los de Braña (1983), Pérez-
Quintero (1988) y González de la Vega (1988)
en C. striatus y los de Seva & Escarré (1976),
López-Jurado et al. (1978) y Hailey et al. (1987)
en C. bedriagai.

Existe muy poca información sobre la repro-
ducción de las especies de Chalcides canarios. Es
muy posible que presenten un tipo de viviparis-
mo similar al de C. bedriagai (es decir, viviparis-
mo lecitotrófico, sin existencia de alantoplacen-
ta), pero no hay estudios al respecto. 

Oviparismo y retención oviductal de la
puesta: El viviparismo ha evolucionado del ovi-
parismo (Lee & Shine, 1998). Se asume que el vivi-
parismo tuvo como paso evolutivo previo un
progresivo incremento de la retención de los hue-
vos en los oviductos maternos  antes de la puesta,
mientras la embriogénesis continuaba (Braña et al.,
1991; Smith & Shine, 1997; Heulin et al., 2002). Los
saurios ovíparos retienen un cierto tiempo los
huevos en los oviductos, antes de efectuar la pues-
ta (Shine, 1983b; Gillette, 1993; Andrews & Mathies,
2000), por lo que el embrión ya se encuentra par-
cialmente desarrollado en el momento de la ovi-
posición (Figuras 4 y 5) y, consecuentemente, se
produce una reducción del período posterior de
incubación (Shine, 1983a, 1983b), lo que optimiza
la inversión parental de las hembras al modificar-
se también el fenotipo de los neonatos (Radder et
al., 2008), aunque esta modificación sólo se ha
probado en unas pocas especies. Se considera que
el viviparismo ha evolucionado a partir de esta
situación, mediante la prolongación gradual de
este período de retención oviductal de los huevos,
complementado con una serie de cambios fisio-
lógicos precisos, aunque también se ha sugerido
una transición evolutiva brusca entre el oviparis-
mo y el viviparismo (Blackburn, 2006).

Se ha planteado la hipótesis de que la reten-
ción oviductal ha evolucionado para acelerar el
desarrollo embrionario, según el modelo "clima
frío" para la evolución del viviparismo en
Squamata. Sin embargo, Braña & Ji (2007) han
demostrado que las hembras grávidas de Podarcis
muralis seleccionan temperaturas corporales rela-
tivamente bajas. La disminución de las tempera-
turas corporales durante la gravidez es contrario
a lo esperado de esta hipótesis, por lo que Braña
& Ji (2007) plantean una hipótesis alternativa de
la optimización del desarrollo embrionario. Más
recientemente, en un trabajo realizado con
Zootoca vivipara, Rodríguez-Díaz et al. (en prensa)

Figura 3. Chalcides striatus es una especie vivípara,
pero con una placenta compleja que permite la ali-
mentación materna de los embriones (matrotrofia).
Corrubedo, A Coruña.

Foto Pedro G
alán
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muestran que las hipótesis de clima frío y mani-
pulación materna no son necesariamente
incompatibles. Al igual que en P. muralis, la dis-
minución de la temperatura que seleccionan las
hembras durante la gestación no tiene práctica-
mente ninguna repercusión sobre el tiempo de
incubación y, sin embargo, evita temperaturas
elevadas que son desfavorables para el desarrollo.

La duración de la retención intrauterina de
la puesta depende de la especie y puede suponer
entre el el 20% y el 80% del total del tiempo de
desarrollo embrionario (Blackburn, 1982; Andrew
& Mathies, 2000; Heulin et al., 2002). El origen de
una modalidad de reproducción vivípara den-
tro de un linaje de saurios, o la emergencia del
viviparismo en los Squamata, puede ser visto
como un extremo dentro de un continuo de
retención oviductal (de menos tiempo a más
tiempo), y no como una novedad evolutiva
puntual que precisa de bruscos cambios fisioló-
gicos (Surget-Groba et al., 2006). Así, por ejemplo,
un gran número de especies de saurios vivíparas
(como Anguis fragilis) muestran una nutrición
lecitotrófica del embrión (a partir de la yema o
vitelo), exactamente igual que sucede en las

especies ovíparas (Yaron, 1985; Blackburn, 1993a). Y,
por otro lado, también muchas especies vivípa-
ras de Squamata (Anguis fragilis, las poblaciones
vivíparas de Zootoca vivipara, etc.) retienen una
fina membrana de huevo envolviendo al
embrión durante toda la gestación (Blackburn,
1993a; Guillette, 1993; Qualls, 1996). Sin embargo,
es interesante destacar que existen muy pocas
especies que pongan huevos donde los embrio-
nes se encuentren en estados de desarrollo inter-
medio (entre el estadío 33 y el 40), lo que sugie-
re que esta transición hacia el viviparismo ocu-
rre muy rápidamente o que las formas interme-
dias no son adaptativas (Blackburn, 1995).

En un estudio pionero realizado por Braña et
al. (1991) se examinaron los estadíos de desarro-
llo embrionario en el momento de la puesta,
según las tablas de Dufaure & Hubert (1961), en
diez poblaciones de siete especies de lacértidos
del norte de España. Las que mostraron un
mayor grado de desarrollo embrionario (y, por lo
tanto, de duración de la retención oviductal de la
puesta) fueron Zootoca vivipara (estadíos 30 al
34; generalmente 33-34) (Figura 5) e
Iberolacerta monticola (28 al 31). Por el contra-

Figura 4. En algunas especies de saurios, la retención ovi-
ductal de la puesta es corta y el embrión se encuentra en
una fase poco avanzada en el momento de la oviposición.
Embrión de Psammodromus algirus, fase 25 (tablas de
Dufaure & Hubert, 1961). Playa de Lariño, A Coruña.

Foto Pedro G
alán

Figura 5. Pero en otras especies, el embrión se
encuentra en una fase muy avanzada, siendo el
grado de desarrollo máximo en el momento de la
puesta en Zootoca vivipara. Embrión de lagartija de
turbera, fase 33. Sierra de Xistral, Lugo.
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rio, las que mostraron un menor desarrollo fue-
ron Podarcis bocagei (22 al 26) y Podarcis hispa-
nica (dos formas diferentes, hispanica s. str. y
sebastiani, del 24 al 27). Otras especies mostra-
ron desarrollos intermedios en el momento de la
puesta: Podarcis muralis (25 al 29; generalmente
26 al 29, Braña & Ji, 2000, 2007), Lacerta schreiberi
(27 y 28) y Lacerta bilineata (26 al 29). Los
resultados de este estudio también señalaron que
las especies con mayor grado de retención ovi-
ductal alcanzaban mayores altitudes en la zona.

En el norte de la Península Ibérica vive una
especie de lacértido que en el conjunto de su dis-
tribución mundial muestra una doble modali-
dad reproductora: vivípara y ovípara (las otras
dos únicas especies conocidas por el momento
en que sucede esto son Lerista bougainvilli y
Saiphos equallis, dos escíncidos australianos). Se
trata de la lagartija de turbera (Zootoca vivipara)
cuyas poblaciones ibéricas, situadas en el extre-
mo occidental de su extensísima distribución
geográfica, son ovíparas (Braña, 1986; Braña & Bea,
1987; Heulin, 1988) (Figura 1). Por el contrario, las
poblaciones de la mayor parte de su rango geo-
gráfico, desde el centro de Francia y las Islas
Británicas hasta Escandinavia, Rusia y norte de
Asia, son vivíparas. El "grupo ovíparo occiden-
tal", alopátrico del anterior, sólo se encuentra en
el norte de España y sur de Francia (Heulin &
Guillaume, 1989). En estas poblaciones (elevadas
recientemente al rango de subespecie: Z. v. louis-
lantzi, Arribas, 2009), la duración del período de
gestación es menor y los huevos son depositados
cuando el embrión se encuentra en la fase 33-34
de desarrollo. La cáscara de los huevos está calci-
ficada (si bien, en algunos casos pueden aparecer
zonas descalcificadas), mientras que en las pobla-
ciones vivíparas sólo existe una fina membrana
transparente y carente de calcificación (Grénot &
Heulin, 1990). Recientemente se han encontrado
otras poblaciones ovíparas diferentes: el "grupo

ovíparo oriental", localizado en el norte de Italia,
sur de Austria, Eslovenia y Croacia (Heulin et al.,
2000; Ghielmi et al., 2001). Los huevos de estas
poblaciones orientales tienen cáscaras más grue-
sas y los embriones se encuentran menos des-
arrollados en el momento de la puesta que los
del grupo occidental, que incluye a las poblacio-
nes españolas (Heulin et al., 2002).

De manera tradicional se ha considerado que
la modalidad ovípara es la forma ancestral, de la
que ha evolucionado recientemente la modali-
dad vivípara (a juzgar por la escasa distancia
genética entre ambos grupos, Bea et al., 1990),
posiblemente en el último período glacial, per-
mitiendo esta forma de reproducción la coloni-
zación de las zonas más septentrionales de
Eurasia (Heulin et al., 1993). Se suponía en un prin-
cipio que las poblaciones vivíparas eran monofi-
léticas y que, por ello, este modo de reproduc-
ción había tenido un único origen en esta espe-
cie, a partir de poblaciones ovíparas (Surget-Groba
et al., 2001). Sin embargo, un estudio posterior de
estos autores en el que se analizaron muchas más
poblaciones de lagartija de turbera de todo su
rango de distribución, sugirió que ni las pobla-
ciones vivíparas ni las ovíparas eran monofiléti-
cas (Surget-Groba et al., 2006) y que, por ello, se han
producido varios cambios evolutivos en la
modalidad reproductora. Según señalan estos
autores, el escenario más parsimonioso podría
indicar un único origen del viviparismo seguido
por una reversión hacia el oviparismo. Esta posi-
bilidad de reversión del viviparismo ha origina-
do un intenso debate (ver bibliografía en Surget-
Groba et al., 2006). De confirmarse esta transición
en Zootoca vivipara, sería la primera vez que tal
evento se documentase.

Existen en los Pirineos otras tres especies de
lacértidos con un período de retención oviductal
de la puesta casi tan prolongado como en Z.
vivipara louislantzi. Se trata de las tres lagartijas
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pirenaicas del género Iberolacerta que ponen
huevos con los embriones en los estadíos de des-
arrollo 30, 31 y 32, según las tablas de Dufaure
& Hubert (1961) (Arribas & Galán, 2005), el cual se
corresponde con un corto período de incuba-
ción (medias de 30, 34 y 36 días para I. aranica,
I. bonnali e I. aurelioi, respectivamente) y es
interpretado como una adaptación a las condi-
ciones de alta montaña pirenaica donde viven
estas especies (Arribas & Galán, 2005). Estos autores
destacan que este hecho ha tenido lugar en las
mismas áreas geográficas que Z. vivipara: las
zonas montañosas de las penínsulas europeas
meridionales, que se encuentran próximas a los
límites norteños de los refugios glaciales y, presu-
miblemente, tuvieron condiciones climáticas
más duras que otras zonas más meridionales.

2. Ecología de la nidificación2. Ecología de la nidificación
Selección de los lugares de puesta. Todos los

Squamata ovíparos depositan sus puestas en
nidos subterráneos, generalmente excavados por
las hembras, donde los huevos están en contacto
con el sustrato y a menudo cubiertos por él
(Deeming, 2004) (Figura 6). Una excepción son los
gecónidos que poseen huevos con cáscaras rígi-
das, calcificadas, más resistentes a la deshidrata-
ción, y los pueden depositar en ambientes abier-
tos, pegados a superficies (Dunson, 1982).

La selección de los lugares de oviposición es
una de las principales formas de cuidado paren-
tal en la mayoría de las especies ovíparas de rep-
tiles (Iraeta et al., 2007). Las características físicas de
estos "nidos" subterráneos donde se desarrollan
las puestas, muy especialmente la humedad y la
temperatura, son de capital importancia para el
éxito de la incubación, ya que las condiciones
hídricas y térmicas durante el desarrollo de los
huevos afectan de manera directa a la duración
de la embriogénesis, a la supervivencia de los
embriones y a la talla corporal y características de

los recién nacidos (Packard & Packard, 1988; Van
Damme et al., 1992; Deeming, 2004). La temperatura
durante la incubación determina la tasa del des-
arrollo embrionario (Van Damme et al., 1992; Shine,
2004) y, como consecuencia, la duración de la
incubación y el momento de la eclosión. Este
momento es crucial para la supervivencia de los
neonatos (Olsson & Shine, 1997a; Iraeta et al., 2006).
Por otro lado, los huevos de la mayor parte de los
reptiles, además de ser ectotérmicos, son ectohí-
dricos, esto es, precisan absorber agua del sustra-
to que los rodea durante su desarrollo. Por ello,
y gracias a su cáscara elástica, su masa y su volu-
men se incrementa durante la incubación por
esta absorción del agua de su entorno, hasta más
del 60% de su peso inicial (Vitt & Cooper, 1985;
Packard, 1991; Deeming, 2004).

Por todo esto, la selección que realiza la hem-
bra de un ambiente adecuado donde ubicar el
nido será la que determine las condiciones a las
que se verán expuestos los huevos (Overall, 1994).
De esta elección dependerá tanto el éxito de la
incubación como las características fenotípicas

Figura 6. Los saurios ovíparos depositan sus puestas
en “nidos” subterráneos, excavados por la hembra,
donde los huevos se desarrollan, dependiendo del
ambiente térmico y absorbiendo humedad del sus-
trato. Hembra y puesta de Iberolacerta monticola.
Teixido, A Coruña.
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de los neonatos (talla corporal, velocidad de
carrera, etc.) que van a influir en su superviven-
cia (Van Damme et al., 1992; Shine & Harlow, 1996;
Shine, 2004). Algunos de estos efectos pueden per-
sistir durante largo tiempo, hasta casi dos años
después del nacimiento (Elphick & Shine, 1998).
También con la adecuada ubicación de las pues-
tas está relacionado otro importante factor que
incide sobre su supervivencia, como es la tasa de
depredación de los huevos (Andrews, 1988).

Se posee poca información sobre la selección
de los lugares de anidamiento de los saurios ibé-
ricos en condiciones naturales, dada la dificultad
de localizar en el campo estos lugares de puesta
(Galán, 1994, 1996b). En una población gallega de
lagartija de Bocage (Podarcis bocagei) estudiamos
la selección de los lugares de puesta, observando
que las hembras seleccionaron preferentemente
para depositar los huevos los puntos con pen-
dientes del terreno acusadas (taludes), orientados
al sur, a cierta altura sobre el nivel del suelo y des-
provistos de cobertura vegetal. Estos lugares eran
los que recibían una radiación solar máxima
(orientación meridional y ausencia de cobertura
vegetal) y, por lo tanto, la temperatura del suelo
alcanza unos valores más elevados. Por otro lado,
la fuerte pendiente y la altura sobre el nivel del
suelo hacía que estos puntos fuesen también los
mejor drenados, evitándose la acumulación de
agua (Galán, 1996b). En zonas ibéricas de clima
Mediterráneo más acentuado, con sustratos
mucho más secos, los reptiles deberán seleccio-
nar zonas de mayor humedad edáfica y excavar a
considerable profundidad para encontrar la
humedad necesaria para el desarrollo de los hue-
vos (Belinsky et al., 2004).

La gran amplitud térmica que se produce a
lo largo del ciclo diario sobre la superficie del
suelo en las zonas de los nidos, sometidas a la
máxima insolación y desprovistas de cobertura
vegetal, queda considerablemente amortiguada

a la profundidad donde se localizaron las pues-
tas. La presencia de cámaras de aire dentro del
nido, así como su frecuente situación bajo pie-
dras (38%) contribuyó también a su aislamien-
to térmico (Galán, 1996b).  

En lo que respecta a otros saurios ibéricos,
Iraeta et al. (2007) estudiaron la selección de los
lugares de puesta de Psammodromus algirus en el
laboratorio, mediante gradientes térmicos, rela-
cionando los resultados obtenidos con el efecto
de la temperatura sobre el tiempo de incubación
y el fenotipo de los neonatos. La duración de la
incubación decreció de manera muy marcada
cuando la temperatura se incrementó.
Sorprendentemente, el período de eclosiones
fue posterior al observado en el campo, en con-
diciones naturales. Esta disparidad puede ser
debida a diversas causas; por ejemplo, las hem-
bras podrían seleccionar temperaturas del nido
relativamente bajas porque las demasiado eleva-
das pueden afectar a la supervivencia de los
embriones o porque una eclosión demasiado
temprana (que se produciría a temperaturas más
altas) podría forzar a los juveniles a enfrentarse
con oportunidades de crecimiento menores a
causa de la sequía estival de los ambientes medi-
terráneos que habitan.

Como se ha indicado, los huevos de los sau-
rios necesitan absorber humedad, siendo las cás-
caras en la mayoría de las especies flexibles y per-
meables al agua. La presencia de esta humedad
edáfica es, por lo tanto, necesaria para completar
con éxito el desarrollo embrionario (Packard &
Packard, 1988; Packard, 1991; Belinsky et al., 2004). Los
incubados en suelos húmedos producen neona-
tos de mayor tamaño corporal que los incubados
en suelos más secos. Marco et al. (2004a) compro-
baron experimentalmente como la disponibili-
dad de agua durante la incubación en el suelo
afecta a la masa de los huevos y a la talla de los
neonatos. Estos autores observaron en puestas de
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Lacerta schreiberi que los huevos incubados en
suelos secos absorbieron menos agua y produje-
ron neonatos más pequeños. Sin embargo, en su
estudio experimental, los diferentes niveles de
potencial hídrico del suelo no influyeron ni en la
duración de la incubación ni en el éxito de eclo-
sión. También comprobaron como la agregación
de los huevos en las puestas influye en su capaci-
dad de absorción de agua: cuando el potencial
hídrico del suelo es medio, los huevos agregados
absorbieron menos agua y los neonatos eclosio-
naron con tamaños menores que los huevos ais-
lados (Marco et al., 2004a).

Además del ambiente hídrico, el ambiente
térmico durante la incubación de los huevos
influye en muchos aspectos del fenotipo de los
neonatos de los reptiles (Birchard, 2004; Braña & Ji,
2007). Durante la última década se han realizado
muchos trabajos de investigación que muestran
que la temperatura es probablemente el princi-
pal factor ambiental que influye en el desarrollo
temprano en los vertebrados ectotérmicos
(Deeming, 2004). En contraste con lo que sucede
con las aves, los embriones de reptiles se desarro-
llan adecuadamente dentro de un amplio rango
de temperaturas de incubación (Birchard, 2004;
Booth, 2004). El ambiente térmico varía conside-
rablemente a lo largo del período de incubación
de los huevos, tanto entre poblaciones como
dentro de la misma población, entre años, entre
sucesivas puestas de un mismo individuo, e
incluso en una misma puesta, a lo largo del ciclo
diario (temperaturas altas durante el día y bajas
durante la noche) (Castilla & Swallow, 1996; Marco &
Pérez-Mellado, 1998; Shine & Elphick, 2001; Shine,
2004). Las condiciones térmicas durante el des-
arrollo embrionario pueden afectar de manera
profunda la morfología, la fisiología y el com-
portamiento de los neonatos (Elphick & Shine,
1998). En las especies de saurios ibéricos, se han
demostrado importantes efectos térmicos sobre

la embriogénesis en Podarcis muralis (Van Damme
et al., 1992; Ji & Braña, 1999; Braña & Ji, 2000, 2007).
En la lagartija roquera parece existir un umbral
térmico situado entre los 29º C y los 32º C, de
manera que los neonatos procedentes de puestas
incubadas por encima de esa temperatura mani-
fiestan diferencias morfológicas y responden
peor en funciones tales como la locomoción y el
crecimiento (Van Damme et al., 1992; Braña & Ji,
2000). Sin embargo, el crecimiento y el desarro-
llo son procesos que pueden encontrarse disocia-
dos durante la embriogénesis: el desarrollo tem-
prano del embrión se caracteriza por la diferen-
ciación de tejidos y la organogénesis, con cam-
bios rápidos en la morfología externa del
embrión; mientras que el desarrollo posterior se
caracteriza por el crecimiento en tamaño y los
cambios fisiológicos (Braña & Ji, 2007). La diferen-
ciación embrionaria y la formación de membra-
nas extraembrionarias se encuentra muy avanza-
da antes de que se produzcan un cambio sustan-
cial en el tamaño del embrión (Andrews, 2004).
Según demuestran Braña et al. (1991) y Braña &
Ji (2000, 2007), las hembras de Podarcis muralis
depositan los huevos con embriones que se
encuentran en los estadíos 26-28 según las tablas
de desarrollo de Dufaure & Huberts (1961), lo
que representa aproximadamente los dos tercios
de su desarrollo morfológico (teniendo en cuen-
ta que la eclosión se produce en el estadío 40),
pero menos del 1% del crecimiento en peso
hasta la eclosión. Por ello, la mayor parte de la
diferenciación embrionaria tiene lugar en fases
tempranas del desarrollo, mientras que el creci-
miento es mucho más intenso en las últimas
fases. Teniendo esto en cuenta, Braña & Ji (2007)
demostraron experimentalmente en este lacérti-
do que la variación térmica durante la incuba-
ción afecta de forma diferente al fenotipo de los
neonatos dependiendo de la fase de la incuba-
ción en que se produzca.
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No sólo el ambiente hídrico y térmico del
nido son importantes, otras características del
suelo pueden afectar también a la incubación.
La contaminación del sustrato afecta al desarro-
llo embrionario de los saurios (Marco et al., 2004b).
Un bajo pH tiene un efecto negativo sobre el
intercambio de agua en el huevo, el tamaño de
los neonatos y sus características locomotoras
(Marco et al., 2005). Estos autores experimentaron
con huevos de Iberolacerta cyreni incubados en
sustratos con diferente grado de acidez, obser-
vando que el pH no tuvo efectos sobre la dura-
ción de la incubación ni sobre la supervivencia
del embrión, pero los recién nacidos provenien-
tes de huevos incubados en suelos ácidos (pH
de 4) tuvieron un menor peso y tamaño, así
como una menor velocidad de carrera. Estos
efectos pueden ser parcialmente explicados por
la alteración de los procesos de absorción de
agua durante la incubación que se producen a
pH bajo (Marco et al., 2005).

Los huevos infértiles y los no viables dentro
de un nido pueden hacer decrecer el éxito de
incubación de los restantes huevos de la puesta,
ya que los agentes patógenos oportunistas (hon-
gos) pueden utilizar estos huevos para colonizar
la puesta. Moreira & Barata (2005) comprobaron
experimentalmente en puestas de Iberolacerta
monticola de la Serra da Estrela (Portugal) que
los hongos colonizaban tanto los huevos no fér-
tiles como los fértiles que morían durante la
incubación, expandiendo la infección fúngica a
los huevos adyacentes. En los huevos que sufrie-
ron infección por hongos pero sobrevivieron, las
crías nacieron antes y fueron más pequeñas que
en los no infectados. Sin embargo, otro experi-
mento realizado en el campo no corroboró los
efectos patógenos que se observaron en el labo-
ratorio ni confirmaron que las puestas con hue-
vos muertos sufrieran una mayor depredación
(Moreira & Barata, 2005).

Los depredadores pueden ocasionar pérdidas
en los nidos de los saurios. En Galicia, observa-
mos al ofidio sauriófago Coronella austriaca con-
sumiendo huevos de Podarcis bocagei e
Iberolacerta monticola en nidos situados bajo pie-
dras (Galán & Fernández, 1993; Galán, inédito).
En Iberolacerta aurelioi, el díptero Sarcophaga
protuberans es un depredador natural de sus hue-
vos en los nidos naturales, situados bajo piedras
en la alta montaña pirenaica. En estas altitudes,
la puesta de la mosca está sincronizada con la de
las lagartijas. Se observó que las larvas destruyen
las puestas del saurio y pupan, no saliendo el
adulto hasta pasar un periodo de frío y retornar
el calor, es decir, coincidiendo con la puesta de
las lagartijas al año siguiente. El número de pues-
tas de lagartija pallaresa parasitadas llega a un 25
% (n = 24 puestas) (Pape & Arribas, 1999).

Puestas comunales: En muchas poblaciones
de saurios (y de otros tipos de reptiles) las hem-
bras realizan puestas comunales. Es decir, una ele-
vada proporción de los huevos son depositados
dentro de unos pocos nidos comunales y no en
nidos individuales (Graves & Duvall, 1995; Radder &
Shine, 2007). La distribución filogenética de esta
características sugiere múltiples cambios evoluti-
vos, tanto en la existencia como en la frecuencia
relativa de la oviposición comunal (Graves & Duvall,
1995). Según destacan Radder & Shine (2007), cla-
ramente existen dos razones potenciales (no
mutuamente excluyentes) para que las hembras
realicen la puesta de huevos de manera comunal:
(1) "Restricción": los nidos seleccionados ofrecen
condiciones óptimas de incubación (térmicas,
hídricas, antidepredatorias) en ambientes donde
tales condiciones son escasas, lo que fuerza a
muchas hembras a utilizar el mismo lugar. (2)
"Adaptación": existe un beneficio de mayor efica-
cia (“fitness”) para los huevos puestos en grandes
agrupaciones, por lo que las hembras los agrupan
con este propósito (Radder & Shine, 2007).
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En el estudio de Galán (1996b), más de la
mitad de las puestas encontradas de Podarcis
bocagei (55.3%, n = 47) se encontraron agrupa-
das. Estos agrupamientos se observaron siem-
pre en las zonas térmicamente más favorables
de la parcela de estudio, es decir, las áreas que
recibían mayor radiación solar: puntos elevados
de los taludes, sin cobertura vegetal, con pen-
dientes acusadas y orientadas al sur (Galán,
1996b). En poblaciones de Psammodromus algi-
rus situadas en dos zonas extremas de la
Península Ibérica (Galicia y Andalucía) se
encontraron también puestas agrupadas
(Pleguezuelos et al., 2004), así como en Zootoca
vivipara de Asturias (Braña, 1986).

En general, la nidificación comunal ha sido
descrita en reptiles en situaciones de alta densi-
dad, por hembras atraídas por huevos ya pues-
tos, por una elevada afinidad social intraespecífi-
ca o por la falta de sitios de nidificación adecua-
dos (ver revisión bibliográfica en Pleguezuelos et
al., 2004). En los casos aquí estudiados, la cuar-
ta posibilidad parece la que mejor se ajusta. 

3. Ciclos reproductores – estacionalidad de la3. Ciclos reproductores – estacionalidad de la
reprodducciónreproducción

La distribución en el tiempo de los eventos
reproductores bajo las restricciones ambientales
debidas a la estacionalidad (es decir, la selección
de los períodos anuales más favorables para la
espermatogénesis, vitelogénesis, apareamientos,
gestación, puestas, incubación y nacimientos),
es uno de los sucesos más críticos de la biología
de los saurios (James & Shine, 1985; Carretero, 2006).
La Península Ibérica, aunque plenamente
incluida dentro de las zonas templadas de la tie-
rra, posee una gran diversidad climática, así
como un rango de latitudes y altitudes también
muy amplio, además de otros factores, como el
grado de continentalidad (mayor o menor pro-
ximidad de la costa). Todos ellos condicionan

en gran medida la estacionalidad de la repro-
ducción y los ciclos reproductores de las diferen-
tes especies de saurios, e incluso los de las pobla-
ciones de una misma especie que viven someti-
das a diferentes condicionantes climáticos y alti-
tudinales. Por lo tanto, aunque en líneas gene-
rales los ciclos reproductores de las especies ibé-
ricas de saurios son estacionales, existe una mar-
cada variabilidad, tanto interespecífica como
intraespecífica, en relación a la latitud, la altitud
y al grado de continentalidad.

Del mismo modo, se ha comprobado que
existe variabilidad en la fenología reproductora
entre diferentes años, relacionado principalmen-
te con la climatología, es decir, con el número de
días en que se dan condiciones favorables para la
actividad de los reptiles. El ambiente térmico de
cada año, así como su régimen de precipitacio-
nes, van a influir directamente en el número de
horas que pueden desarrollar actividad los indi-
viduos de las diferentes especies, así como en la
disponibilidad trófica.

Las condiciones climáticas favorables para la
reproducción de los saurios pueden variar según
la zona geográfica considerada. Así, por ejemplo,
un gran número de estudios sobre la ecología
reproductora de saurios han sido realizados en
zonas desérticas, tropicales o subtropicales del
Planeta. En todos ellos se destaca que los años o
los períodos lluviosos son los más favorables; por
ejemplo, en Mabuya en África (Patterson, 1991), en
Sceloporus en Arizona, USA (Smith et al., 1995), en
Microlophus en las Islas Galápagos (Jordan & Snell,
2002), etc. En estas zonas, más o menos áridas,
un incremento de las precipitaciones supone una
mayor disponibilidad de alimento. Sin embargo,
en las zonas del norte ibérico de clima Atlántico,
pertenecientes a la región Eurosiberiana, los años
lluviosos son los más desfavorables, ya que al
reducirse el número de horas de actividad por los
días cubiertos, disminuye el tiempo dedicado a



Bol. Asoc. Herpetol. Esp. (2009) 2016

la alimentación y a la termorregulación y, por
ello, es menor la acumulación de reservas para la
reproducción (por ejemplo, en Podarcis bocagei
en Galicia: Galán, 1997, 1999).

En los ciclos reproductores de los machos, el
tipo de espermatogénesis está adaptado a las
condiciones climáticas y a las condiciones gene-
rales de reproducción (fenología reproductora de
las hembras, ciclos de recursos, reservas, etc.).
Este proceso de diferenciación celular se produ-
ce generalmente cuando las temperaturas
ambientales superan los 20º C (Schleich et al., 1996),
por lo que en nuestras zonas templadas tiene
lugar una diapausa invernal. En función de en
qué fase de la maduración de los espermatozoi-
des se produce esta pausa invernal, se diferencian
tres tipos principales de espermatogénesis (Saint-
Girons, 1963): (i) Postnupcial o estival: la produc-
ción de esperma comienza después del período
reproductor y termina antes del invierno (carac-
terístico de muchos ofidios y quelonios). (ii)
Prenupcial: la fase de multiplicación se produce
en otoño y la de maduración en primavera, antes
del período reproductor. Los reptiles de este ciclo
producen esperma antes o durante la estación
reproductora. (iii) Tipo mixto (prenupcial + pos-
tnupcial): la pausa invernal interrumpe la madu-
ración de los espermatozoides, que concluye en
la primavera siguiente (Saint-Girons, 1963; Licht,
1984; Carretero, 2006). La mayor parte de los sau-
rios ibéricos pertenecen al tipo mixto, aunque
también hay especies del tipo prenupcial, como
Acanthodactylus erythrurus (Castilla et al., 1992). Sin
embargo, esta clasificación supone una simplifi-
cación excesiva, ya que la fase final de la esper-
matogénesis puede ser altamente variable entre
especies (Carretero, 2006; Carretero et al., 2006). Según
recientes investigaciones, una población de
Podarcis muralis introducida en Ohio (USA)
muestra una espermatogénesis prenupcial
(Gribbins & Gist, 2003), mientras que la descrita

para las poblaciones europeas es de tipo mixto
(Saint Girons & Duguy, 1970). En otra especie ibéri-
ca, Tarentola mauritanica, el ciclo espermatoge-
nético es potencialmente continuo a lo largo de
todo el año (Angelini et al., 1983).

El ciclo reproductor de las hembras depende
de las reservas grasas acumuladas, que son inver-
tidas en la vitelogénesis (p. ej., Fitch, 1970;
Derickson, 1976; Braña, 1983; Galán, 1996c; Roig et al.,
2000). En las especies ibéricas, la gran mayoría se
reproduce anualmente (ver apartado
“Frecuencia de la puesta”) y, dentro de éstas, se
pueden diferenciar a grandes rasgos a las de ciclo
monoestro (una sola puesta anual) de las de
ciclo poliestro (más de una puesta anual)
(Figura 7). En el primer caso, se da en las hem-
bras un período de vitelogénesis primaveral tras
el que se produce la ovulación, la fecundación y
la puesta. Tras ella tiene lugar la incubación de
los huevos a lo largo del verano, produciéndose
las eclosiones al final de éste. Las especies vivípa-
ras presentan un ciclo muy similar, en el que se
sustituye el período de incubación externa de
los huevos por el de gestación (por ejemplo, en
Chalcides striatus y C. bedriagai). Las especies
poliestras presentan varios períodos de vitelogé-
nesis, ovulación, fecundación y puesta a lo largo
de la estación reproductora. En ellas, las prime-
ras puestas suelen tener lugar en abril o mayo (a
veces en marzo en zonas meridionales) y, a
intervalos de aproximadamente un mes, otras
puestas sucesivas, hasta la última en el mes de
julio (en algunas poblaciones insulares se pue-
den prolongar hasta agosto) (Figura 7).

Ambos ciclos pueden darse en una misma
especie, dependiendo de las condiciones
ambientales y demográficas. Las hembras pue-
den realizar una o más puestas en función del
nivel de reservas, la capacidad de captación de
recursos y la posición en el compromiso
(“trade-off”) entre crecimiento y reproducción.
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Así, aunque lo habitual es que las poblacio-
nes de montaña realicen una sola puesta y
las de baja altitud dos o más (por ejemplo,
en Iberolacerta monticola; Braña et al., 1990; Rúa
& Galán, 2003), un año particularmente favo-
rable, las hembras podrían hacer dos puestas
en montaña y lo contrario en zonas bajas.
De igual modo, dentro de una misma pobla-
ción puede darse esta variabilidad; así, las
hembras con menos reservas y mayor inver-
sión en crecimiento (las más jóvenes) suelen
realizar una sola puesta, mientras que las que
tienen más reservas y menor inversión en
crecimiento, pueden realizar varias (hasta
tres puestas en Podarcis bocagei y P. hispani-
ca; Galán, 1997, 2003b).

En la fauna ibérica, las variaciones sobre
este modelo básico, que es común en la mayor
parte de los lacértidos y escíncidos, se da en

algunos gecónidos como en Tarentola, donde
las puestas anuales pueden ser hasta de siete al
año, extendiéndose desde principios de la pri-
mavera hasta principios del otoño. En el
extremo opuesto, Chamaeleo chamaeleon pre-
senta un ciclo monoestro muy desplazado
hacia el final del verano, produciéndose las
puestas en septiembre, por lo que los huevos
pasan todo el invierno y la siguiente primave-
ra enterrados en los nidos, no eclosionando
hasta el año siguiente (Figura 7). Finalmente,
algunas hembras de Anguis fragilis presentan
una reproducción bienal, de manera que se
reproducen cada dos años, acumulando reser-
vas grasas durante el primero, que son utiliza-
das al año siguiente, cuando se produce la
vitelogénesis, la fecundación, la gestación y los
partos. Esta última estrategia es muy común
en ofidios vivíparos, como Vipera seoanei.

Figura 7. Representación esquemática de diferentes tipos de ciclos reproductores de los saurios ibéricos
(véase texto). Dibujo: Pedro Galán.
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Estrategia reproductora de las hembras.
Aunque la adquisición de la energía para la
reproducción y su forma de distribución cubre
un amplio continuo, se suele abordar la estrate-
gia reproductora de los reptiles en términos de
una dicotomía entre “capital breeding” (la ener-
gía para la reproducción proviene de reservas
previamente almacenadas) e “income breeding”
(la energía para la reproducción proviene del ali-
mento consumido durante la estación reproduc-
tora) (Jönsson, 1997; Bonnet et al., 1998, 2001).
Ambos tipos de estrategia de reparto de recursos
está asociada a costes y beneficios. El almacena-
miento de energía a largo plazo puede permitir a
los “capital breeders” enfrentarse a ambientes
impredecibles o con baja disponibilidad de ali-
mento (Calow, 1979; Santos & Llorente, 2004), mien-
tras que los “income breeders” pueden incre-
mentar su producción reproductora más rápida-
mente en respuesta a un incremento temporal de
alimento (Jönsson, 1997). Debido a que la particu-
lar fisiología de los animales ectotermos (como
son los reptiles) facilita el almacenamiento a
largo plazo de la energía y a menudo se dan tasas
bajas de alimentación, el punto de vista tradicio-
nal sugiere que el capital breeding puede ser más
eficiente energéticamente que el income breeding
en ectotermos (Bonnet et al., 1998). De manera
consistente con esta idea, las reservas de energía
almacenada, por ejemplo, en los cuerpos grasos
ventrales, son utilizadas como combustible para
la reproducción en muchas especies de animales
ectotermos, incluyendo los saurios y otros
Squamata (Doughty & Shine, 1997; Madsen & Shine,
1999). Sin embargo, estas dos estrategias pueden
darse juntas en una misma especie e incluso den-
tro de un mismo individuo. Las hembras de
numerosas especies de saurios pueden cambiar
estacionalmente estas dos estrategias, de manera
que en la primera puesta del año actúan como
“capital breedig” (utilizan para formar esa puesta

las reservas que han acumulado el año anterior,
que han guardado en los “paquetes” de grasa
abdominal que se invierten casi íntegramente
en la vitelogénesis), mientras que en la segun-
da o sucesivas puestas del mismo año actúan
como “income breeding” (utilizando para la
vitelogénesis los nutrientes que consumen
durante ese mismo período). Esto ha sido pro-
bado en tres especies de lacértidos del norte
ibérico: Iberolacerta monticola, Podarcis bocagei
y P. muralis (Braña et al., 1992).

En algunas especies que pueden realizar
varias puestas durante un mismo año, se ha
comprobado una disminución estacional del
tamaño de la puesta, que ha sido interpreta-
do según este cambio de estrategia en la
adquisición de la energía necesaria para la
reproducción (Ji & Braña, 2000).

Recientes estudios realizados con saurios
no ibéricos (Amphibolurus) revelaron que las
hembras utilizan tanto las reservas de energía
internas como el alimento recién consumido
para la reproducción y que, además, este
patrón no cambió estacionalmente entre las
primeras y segundas puestas anuales (Warner et
al., 2008). Curiosamente, estos autores demos-
traron que los lípidos de los huevos derivaron
principalmente de las reservas anteriores (capi-
tal), mientras que las proteínas de los huevos
derivaron tanto de las reservas anteriores (capi-
tal) como de las recién adquiridas (income), lo
que parece demostrar que la estrategia de
reparto de energía para la reprodicción puede
diferir entre los diferentes componentes de los
huevos (Warner et al., 2008).

Variabilidad reproductora entre hembras de
la población. Es preciso destacar que el modelo
general de una reproducción continua a lo largo
del período reproductor, con fases sucesivas de
ovulación y puesta en especies poliestras, es váli-
do solamente al nivel del conjunto de la pobla-
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ción. A un nivel individual existe una elevada
variabilidad. Por ejemplo, a igual tamaño corpo-
ral y edad, las hembras con mayores reservas lipí-
dicas en sus cuerpos grasos ventrales comienzan
antes la reproducción y pueden realizar varias
puestas. Si además hay diferencias en tamaño
corporal o edad entre diferentes hembras, la
variabilidad en el inicio de la puesta, las caracte-
rísticas de éstas y la frecuencia de puesta puede
ser muy elevada. Así, las hembras de dos años de
Podarcis bocagei suelen realizar una única puesta
anual, de pocos huevos, mientras que las mayo-
res, de 4 ó 5 años, pueden realizar hasta tres
puestas, cada una con un superior número de
huevos (Galán, 1997, 1999).

La variación entre diferentes hembras en la
cronología de la reproducción es una dimensión
crucial en las diferentes estrategias reproducto-
ras entre individuos, con consecuencias muy
importantes en la eficacia biológica, relaciona-
das con la "calidad" de las hembras. Así, pode-
mos considerar como hembras “en mejor esta-
do” dentro de la población las de mayor tama-
ño corporal a igual edad (han tenido mayores
tasas de crecimiento el año anterior, o los años
anteriores) y las de mayor índice de condición
corporal (tienen mayores niveles de reservas
acumuladas). Estas hembras “en mejor estado”
realizan la puesta o el parto antes en el período
reproductor, tienen un mayor tamaño de la
puesta o camada, pueden repetir más veces la
puesta, poseen un mayor éxito de eclosión o
parto y sus crías tienen mayores tasas de super-
vivencia anuales (Olsson & Shine, 1997a; Galán,
1997, 1999; Warner & Shine, 2007).

Momento de eclosión. El momento en que
se produce la eclosión de los juveniles puede ser
determinante del éxito de la reproducción. En
líneas generales, nacer pronto, dentro del ciclo
anual, puede ser especialmente ventajoso en las
regiones de clima templado si el tiempo disponi-

ble para el crecimiento de los juveniles antes del
invierno es limitado (Olsson & Shine, 1997a; Galán,
1999, 2004). Sin embargo, nacer demasiado pron-
to puede ocasionar dificultades a los neonatos,
debido a la escasez de alimento durante el vera-
no, por la sequía que caracteriza este período en
los climas de tipo Mediterráneo, predominantes
en la Península Ibérica (Iraeta et al., 2006).

En una población gallega de Podarcis boca-
gei, las tasas de mortalidad de los juveniles naci-
dos de las últimas puestas del año (efectuadas en
julio y eclosionadas en septiembre) fueron signi-
ficativamente mayores durante su primer año
de vida que las de los juveniles provenientes de
las primeras puestas anuales (efectuadas en
mayo y eclosionadas en julio). Estos últimos
alcanzaban su primer invierno con una talla
mucho mayor y con unas reservas grasas muy
superiores (Galán, 1999 e inédito). 

4. Madurez sexual: edad de la primera4. Madurez sexual: edad de la primera
reproducciónreproduccióón

La edad y el tamaño en que tiene lugar la pri-
mera reproducción son características muy
importantes en la estrategia vital de un organis-
mo. Ambas pueden ejercer una influencia muy
marcada en la demografía de las poblaciones de
saurios (Tinkle et al., 1970; Heulin, 1985; Dunham et al.,
1988). En términos generales se puede decir que
existen dos estrategias de maduración en los rep-
tiles: madurez temprana frente a madurez tardía.
Cada una de ellas, presumiblemente, refleja las
presiones de la selección natural bajo determina-
das condiciones ambientales (James, 1991; Bauwens
& Díaz-Uriarte, 1997; Bauwens, 1999). Un determina-
do individuo podría dejar más descendientes si
alcanza la madurez sexual más rápidamente que
otro individuo de su población. Sin embargo,
esta ventaja sólo se mantendrá si no se produce
una reducción en el futuro éxito reproductor
como resultado de esta precoz adquisición de la
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madurez. Por ello, en muchos casos, una adqui-
sición tardía de la madurez puede resultar más
ventajosa si este retraso es compensado por
tamaños de puesta superiores (dado que alcanza
la madurez con una talla corporal mayor) y unas
mayores tasas de supervivencia juvenil y adulta
(Tinkle et al., 1970; Galán, 1996a, 1999; Bauwens, 1999).

La adquisición de la madurez sexual en los
saurios, como en la mayor parte de los reptiles,
está asociada a alcanzar una talla mínima corpo-
ral y no una edad mínima. Dado que el creci-
miento de los saurios está directamente relacio-
nado con las condiciones ambientales (tempera-
tura, número de días en que es posible la activi-
dad al año, disponibilidad trófica), se puede dar
una amplia variabilidad entre poblaciones de
una  misma especie (Heulin, 1985; Bauwens &
Verheyen, 1987; Mateo & Castanet, 1994) así como
entre diferentes años en una misma población
(Bauwens & Verheyen, 1987; Heulin et al., 1994). En
una población del lacértido Podarcis bocagei de A
Coruña, observamos también una cierta variabi-
lidad interindividual y estacional en este tamaño
mínimo, el cual disminuía de marzo a julio, con-
forme el período reproductor avanzaba (Galán,
1996a). Entre distintos individuos, la adquisición
de esta madurez varió entre uno y dos años de
edad. Algo menos de la mitad de los ejemplares
de una cohorte dada alcanzaron la madurez y se
reprodujeron con una edad de 11-12 meses,
mientras que el resto de los individuos no alcan-
zó la madurez hasta los dos años de vida (Galán,
1996a). Se pudo comprobar que los individuos
jóvenes que maduraban con sólo un año de
edad, eran aquellos que provenían de las prime-
ras puestas efectuadas el año precedente, nacidos
mayoritariamente en julio. Los que nacían más
tardíamente (en agosto y septiembre), madura-
ban a los dos años de edad (Galán, 1996a). Este
patrón parece ser común en muchas especies de
saurios, como en otras Podarcis además de

P. bocagei (P. hispanica: 1 ó 2 años de edad; Galán,
2003b), Iberolacerta monticola (2 ó 3 años, Rúa &
Galán, 2003),  Gallotia galloti (2 ó 3 años, Castanet
& Báez, 1988), Chalcides bedriagai (2 ó 3 años,
Galán, 2003a), Iberolacerta aurelioi (4 ó 5 años,
Arribas & Galán, 2005), Gallotia stehlini (4 ó 5 años,
Castanet & Báez, 1991).

También es un hecho frecuente (aunque no
generalizado) el que cada sexo madure a una
edad diferente. Así, por ejemplo, los machos de
Lacerta schreiberi maduran con dos años de
edad, mientras que las hembras lo hacen con tres
(Marco, 1995), unas edades similares a las de las
poblaciones ibéricas de Anguis fragilis (Ferreiro &
Galán, 2004), aunque en otras de las islas
Británicas, estas edades se prolongan a los 3-4
años en los machos y 4-5 en las hembras
(Platenberg, 1999). En otras muchas especies, sin
embargo, ambos sexos maduran a una misma
edad, aunque no necesariamente con un mismo
tamaño, variando en este caso las tasas de creci-
miento entre sexos (Galán, 1996a).

En general, las especies con maduración más
precoz son las de menor tamaño corporal. Así,
Psammodromus hispanicus (el menor lacértido
ibérico) puede alcanza la talla de madurez a los
tres meses de vida, reproduciéndose al año
siguiente, con sólo 8-9 meses de edad (Pascual
González & Pérez-Mellado, 1989; Carretero & Llorente,
1991). En el otro extremo se encuentran las espe-
cies de mayor tamaño, como Timon lepidus (con
3 ó 4 años de edad, Mateo & Castanet, 1994) o
Gallotia stehlini (con 4 ó 5 años , Castanet & Báez,
1991). Sin embargo, las especies (o poblaciones)
que viven a grandes altitudes son una excepción
a este patrón. Por ejemplo, Iberolacerta aurelioi,
de pequeño tamaño, pero que vive por encima
de los 2000 m en el Pirineo, tarda 4 ó 5 años en
alcanzar la madurez (Arribas & Galán, 2005). Esto se
debe al limitado período de actividad anual en
estas zonas elevadas, que se traducen en un cre-
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cimiento anual muy restringido, que retrasa con-
siderablemente la edad a que se adquiere la talla
mínima de madurez.

La edad de madurez y la longevidad total se
encuentran correlacionadas, tanto a nivel de
especie como de población (Olsson & Shine, 2002).
En los ejemplos anteriores, Psammodromus his-
panicus que se reproduce a los 8-9 meses de
edad, suele tener una longevidad media inferior
al año (Pascual González & Pérez-Mellado, 1989;
Carretero & Llorente, 1991), mientras que, en el otro
extremo, Timon lepidus o Gallotia stehlini pue-
den alcanzar los 11 años en libertad (Castilla &
Castanet, 1986; Castanet & Báez, 1991). En este caso
también se cumple el retraso de las poblaciones
que viven a grandes altitudes: Iberolacerta arani-
ca, del tamaño de un pequeño Podarcis (que
habitualmente no sobrepasan los 5-6 años de
edad en zonas de baja altitud, Galán, 1999), puede
alcanzar los 14 años de longevidad (Arribas, 2007).

5. Cantidad y calidad de los descendientes pro5. Cantidad y calidad de los descendientes pro--
duucidosducidos

Tamaño de la puesta. Se han publicado un
gran número de trabajos sobre el tamaño de la
puesta (o camada en las especies vivíparas) de
saurios, que van desde datos meramente anecdó-
ticos hasta estudios detallados que documentan
su variabilidad individual y temporal en pobla-
ciones con individuos marcados. En los grupos
que existen en la Península Ibérica, este tamaño
se suele considerar fijo (entre 1 y 2 huevos, gene-
ralmente esta segunda cantidad) en las familias
Gekkonidae y Blanidae y variable (entre 2 -rara-
mente 1- y 35 -raramente 40) en el resto de las
familias (ver revisión bibliográfica en Bauwens & Díaz-
Uriarte, 1997; Salvador, 1998 y Carrascal & Salvador,
2009). Sin embargo, la escasa información que se
posee sobre las poblaciones ibéricas de salaman-
quesas y culebrillas ciegas parece indicar que
incluso estos grupos tienen también un tamaño

variable de la puesta, aunque muy restringido:
entre 1 y 3 huevos en Blanus cinereus (Gil et al.,
1994) y entre 1 y 2 en Hemidactylus turcicus y
Tarentola mauritanica (González de la Vega, 1988),
así como en las Tarentola macaronésicas (Salvador,
2007; Salvador & Brown, 2007) (Figura 8).

Hay que destacar que en la isla de Alborán ha
sido citada la presencia de una especie de gecó-
nido norteafricano, Saurodactylus mauritanicus
(Mateo, 2002), que aporta un aspecto inédito en la
reproducción de la herpetofauna española: la
miniaturización (Vences et al., 2004), es decir, la
puesta de huevos extremadamente pequeños y
únicos (esta especie pone un solo huevo globular
de 5 mm de diámetro), en combinación con una
elevada frecuencia de puestas (hasta 8 al año).
Este tipo de reproducción se da en especies que
son, a su vez, muy pequeñas (menos de 30 mm
de longitud hocico-cloaca en esta especie).

El patrón general que surge de los estudios
realizados en especies con un número de huevos
variable, es que el tamaño de la puesta se incre-
menta con el de la madre, tanto dentro de una
misma población como entre diferentes especies
(Dunham et al., 1988; Bauwens & Díaz-Uriarte, 1997;
Bauwens, 1999). Sin embargo, en las especies de
menor talla, con tamaños de puesta reducidos,
esta relación no está tan clara o no se da. Por
ejemplo, en los lacértidos Psammodromus hispa-
nicus (Pascual González & Pérez-Mellado, 1989;
Carretero & Llorente, 1991; Pérez-Quintero, 1996) o en
algunas poblaciones de Podarcis hispanica (Braña
et al., 1991; Braña, 1996).

La especie de saurio de la Península Ibérica
que posee un mayor tamaño de puesta es
Chamaeleo chamaeleon, que llega a poner hasta
35 huevos (se han citado hasta 40 en otras
poblaciones) (Díaz-Paniagua et al., 2002; Díaz-Paniagua
& Cuadrado, 2003). En los lacértidos, las especies
de mayor tamaño tienen puestas más numerosas
(medias de hasta 17 huevos en Timon lepidus,
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15 en Lacerta schreiberi o 13 en Lacerta bilinea-
ta) (Figura 9) y las menores, de sólo 1 a 4 hue-
vos (pequeñas Podarcis, Algyroides, Scelarcis, etc.)
(véase revisión bibliográfica en Salvador, 1998 y en
Carrascal & Salvador, 2009).

Frecuencia de la puesta. La reproducción es
anual en la mayoría de las especies de saurios
ibéricos, con determinadas excepciones en las
especies de vida fundamentalmente hipogea,
como Blanidae y Anguidae, en las que, en fun-
ción de las reservas almacenadas por la hembra,
puede ser bienal o irregular. Sin embargo, según
los datos obtenidos en poblaciones de Anguis
fragilis de Galicia, la mayoría de las hembras
pueden reproducirse anualmente, al menos en
períodos favorables. En contraste con esto, en la
mayor parte de las poblaciones europeas que se
han estudiado, las hembras adultas no suelen
reproducirse cada año. El ciclo es normalmente
bienal en Gran Bretaña (Patterson, 1983; Smith,
1990; Platenberg, 1999). En Holanda, el porcenta-
je de hembras grávidas varía entre el 31% y el
81% en diferentes años (Stumpel, 1985). En
Asturias, Braña (1983) indica un porcentaje del
65% de hembras grávidas en el período repro-

ductor. En A Coruña, por el contrario, el 89%
de las hembras se reprodujeron anualmente, por
lo que en estas poblaciones (que viven en zonas
costeras templadas y húmedas) predomina el
ciclo reproductor anual en las hembras (Ferreiro
& Galán, 2004). Dentro de una misma población
de Anguis, la frecuencia de la reproducción
depende principalmente del tamaño corporal
(las hembras más grandes se reproducen con
mayor frecuencia que las más pequeñas) y de las
condiciones ambientales (Ferreiro & Galán, 2004).

Figura 8. Los gecónidos, a diferencia del resto de los saurios, ponen huevos de cáscara rígida calcificada y
tienen generalmente un tamaño de la puesta muy bajo (de 1 a 2 huevos). Tarentola boettgeri que acaba de
poner un huevo y aún se le aprecia otro en su interior. Maspalomas, Gran Canaria.

Foto Pedro Galán

Figura 9. Los grandes lacértidos ponen un elevado
número de huevos por puesta, aunque de tamaño
proporcionalmente pequeño. Lacerta schreiberi.
Baldaio, A Coruña.

Foto Pedro Galán
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En las otras especies de saurios ibéricos vivíparos
(Chalcides striatus y C. bedriagai) las hembras
adultas realizan un parto anual (Galán, 2003a,
2003c; Serantes, 2003).

En poblaciones de especies potencialmente
poliestras, la frecuencia de la puesta en un
mismo período reproductor está relacionada
principalmente con la edad y el tamaño de la
hembra (Bauwens & Verheyen, 1987; Galán, 1997) y
con la duración del período de oviposición
(Braña, 1983; Braña et al., 1990; Galán, 1991, 1997). Las
hembras de mayor tamaño, que inician la acti-
vidad reproductora más pronto, pueden realizar
dos o más puestas anuales (Braña et al., 1990; Galán,
1997), mientras que los ejemplares más peque-
ños suelen retrasar la reproducción hasta que la
estación ya está avanzada y realizan una única
puesta anual (Braña, 1983; Galán, 1996a, 1997). Así,
en poblaciones gallegas de baja altitud de
Iberolacerta monticola, potencialmente diéstri-
cas, sólo el 39% de las hembras realizó dos pues-
tas en la temporada y estas fueron de mayor
edad (más de 3 años) y significativamente más
grandes que el 61% restante, que sólo efectuó
una puesta (Rúa & Galán, 2003). En poblaciones
de alta montaña asturianas y portuguesas de esta
misma especie, la práctica totalidad de las hem-
bras realizan una única puesta anual (Braña et al.,
1990; Moreira et al., 1999), al igual que sucede con
la especie altimontana Iberolacerta cyreni en el
Guadarrama (Elvira &Vigal, 1985) o en las tres
especies del género Iberolacerta pirenaicas
(Arribas & Galán, 2005). Este hecho se debe a la
menor duración del período anual de actividad
y reproductor debido a las restrictivas condicio-
nes climáticas de la alta montaña.

La frecuencia anual de la puesta también
varía en función de la climatología de cada año.
En Podarcis bocagei, especie potencialmente
poliestra (hasta tres puestas anuales), sólo el
5.6% de las hembras adultas repitieron tres veces

la puesta en el año 1990, relativamente lluvioso,
mientras que esta proporción ascendió al 11.4%
en año 1991, con mejores condiciones climato-
lógicas (Galán, 1997, 1999).

Dentro de una misma población, el tamaño
de las hembras es el mayor determinante de la
inversión reproductora: las más grandes son las
que poseen una mayor fecundidad anual al rea-
lizar más puestas por año y estar formadas éstas
por un mayor número de huevos que las de las
más pequeñas. Sin embargo, en estudios compa-
rados entre diferentes especies de lacértidos, se ha
observado que la frecuencia de la puesta es la
única variable reproductora que no se ve influi-
da por el tamaño de la hembra, la cual condicio-
na todas las restantes características reproducto-
ras (Bauwens & Díaz-Uriarte, 1997; Amat, 2008).

Peso relativo de la puesta. El peso relativo
de la puesta, PRP (índice resultante de dividir
el peso de la puesta o camada por el peso de la
hembra sin los huevos) es una medida muy uti-
lizada para medir el “esfuerzo reproductor” en
los reptiles (realmente, medir la “inversión ins-
tantánea de la hembra en la presente reproduc-
ción”, Pianka & Vitt, 2003), a pesar de que se trata
de una estimación parcial del mismo (Vitt &
Congdon, 1978; Vitt & Price, 1982). Se ha indicado
que este índice está en función de la forma del
cuerpo y de la ecología general de la especie en
cuestión, con valores bajos (inferiores a 0.33)
en especies de morfotipo grácil y estrategia de
escape basada en la velocidad y de “búsqueda
activa” en la alimentación, y valores altos
(mayores de 0.34) en especies de morfotipo
robusto, con conducta críptica y comporta-
miento de “sentarse y esperar” (“sit and wait”)
en la caza (Vitt & Congdon, 1978).

Este modelo no se ajusta bien a las especies
de saurios ibéricas, pues algunas poseen valores
que se solapan claramente entre estas dos catego-
rías, como por ejemplo, Podarcis muralis (entre
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0.24 y 0.47; Braña et al., 1991; Braña, 1993; Ji & Braña,
2000). En este lacértido se ha descrito un cambio
en la estrategia de huida ante los depredadores
cuando las hembras están grávidas y disminuye
su velocidad de carrera, reduciendo su patrón de
actividad (Braña, 1993).

Otras especies de lacértidos poseen valores
de PRP muy altos, como las lagartijas serra-
nas (Iberolacerta monticola o I. aranica, con
valores medios de 0.54 y 0.56 respectivamen-
te; Rúa & Galán, 2003; Arribas & Galán, 2005),
siendo los mayores de todos, los de Zootoca
vivipara, que puede alcanzar hasta 0.81
(Bauwens & Thoen, 1981; Bauwens et al.,1986) o
incluso 1.02 (Pilorge et al., 1983) (valores
medios de 0.43 a 0.84 en poblaciones ibéri-
cas, Braña, 1986; Galán, inédito) (Figura 1).

Las especies vivíparas de saurios ibéricos
poseen valores relativamente bajos, como 0.28
en Anguis fragilis (Ferreiro & Galán, 2004) y 0.24-
0.28 en Chalcides striatus y C. bedriagai (Galán,
2003a, 2003c, Serantes, 2003). Los valores más bajos
de todos se encontrarían, dentro de los saurios
de nuestra fauna, en los gecónidos, lo que se
correspondería con un elevado número de pues-
tas anuales (Shine, 1992).

Variabilidad en las características reproduc-
toras entre poblaciones de una misma especie.
En las especies de saurios ampliamente reparti-
das por la mayor parte de la Península Ibérica
pueden darse importantes diferencias en las
características reproductoras entre poblaciones
que ocupan áreas de climatología contrastada.
Un buen ejemplo de esta variabilidad en las
estrategias reproductoras dentro de una misma
especie es la existencia en Timon lepidus de al
menos tres diferentes (Mateo & Castanet, 1994):
(1º) Poblaciones del centro, sur, suroeste y nor-
oeste de la Península Ibérica (subespecie nomi-
nal): hembras adultas de gran tamaño, de
madurez sexual tardía (32 meses) y una única

puesta al año, que les supone un gran esfuerzo
reproductor. (2º) Poblaciones de la costa noroc-
cidental ibérica (subespecie T. l. ibericus): hem-
bras adultas pequeñas, de madurez sexual tem-
prana (21 meses), también con un única puesta
al año, de huevos pequeños, pero con un eleva-
do esfuerzo reproductor. (3º) Poblaciones del
este y sureste ibérico (subespecie T. l. nevaden-
sis): hembras adultas de gran tamaño, que pue-
den realizar más de una puesta al año (dos en
años favorables), pero con un reducido esfuerzo
reproductor en cada una de ellas (Castilla &
Mateo, 1987; Castilla & Bauwens, 1989; Mateo &
Castanet, 1994). En todos estos casos, las diferen-
cias ambientales afectarían al crecimiento y a
través de éste, a la edad y tamaño de madura-
ción; en consecuencia, las hembras que madu-
ran más tarde y con mayor tamaño tendrían
mayor inversión reproductora que las más pre-
coces (Stearns & Koella, 1986), de forma similar a lo
que ocurre entre individuos de la misma pobla-
ción, ya comentado más atrás.

6. Covariación entre las características6. Covariación entre las características
reproductorasreprroductoras

Tamaño y número de huevos y neonatos.
Un principio fundamental en la teoría de las
estrategias vitales es el compromiso (“trade-off”)
existente entre el número de huevos producido y
su tamaño, ya que una cantidad limitada de
energía destinada a la reproducción puede ser
repartida en unos pocos huevos de gran tamaño
o muchos huevos pequeños. Existe, por lo tanto,
una correlación negativa entre el tamaño del
huevo y el tamaño de la puesta (Sinervo & Licht,
1991; Sinervo, 1994; Bauwens, 1999; Amat, 2008).

La importancia de los “compromisos”
(“trade-offs”) y las “limitaciones” (“constraints”)
físicas y energéticas en estos aspectos (tamaño y
número de huevos) es obvia. Un viejo debate
sobre la biología de los reptiles se refiere a los
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principales determinantes del “rendimiento
reproductor”. Si el tamaño de la puesta y el de las
crías se relacionan con el tamaño de la madre y
las dos primeras variables también se encuentran
relacionadas entre sí ¿cuáles son los factores cau-
sales y limitantes de estas relaciones?

Para intentar contestar a esta pregunta, se
han planteado dos hipótesis generales:

1º. Factores energéticos limitados: reparto
de la energía disponible entre el mantenimien-
to, el crecimiento y la reproducción. El límite
superior de la inversión reproductora lo marca
la disponibilidad de recursos, que varía en rela-
ción a la disponibilidad de alimento. Es, pues,
una cuestión de recursos y se puede dar una
importante variación intraespecífica (Ballinger,
1983; James & Whitford, 1994).

2º. Factores físicos limitantes: el espacio dis-
ponible para los huevos en la cavidad abdominal
de la hembra es la que marca el límite superior
de la inversión reproductora. Es, por lo tanto,
una cuestión de espacio y se da en este caso una
gran variación interespecífica (Vitt & Congdon,
1978; Shine, 1992).

James & Whitford (1994) y Olsson & Shine
(1997b) opinan que los recursos (disponibilidad
trófica) parecen ser los responsables de diferen-
cias entre distintas hembras de la misma pobla-
ción en rendimiento reproductor, pero con un
máximo marcado por limitaciones físicas del
volumen abdominal.

Dentro de los estudios comparados de las
estrategias reproductoras de los saurios, destaca
el análisis multivariante realizado por Bauwens
& Díaz-Uriarte (1997) para los Lacertidae. Este
análisis establece para este grupo de saurios un
eje unidimensional de las estrategias vitales, con
dos extremos, ordenando a las especies en fun-
ción de su tamaño.

Los análisis realizados por estos autores
demuestran una estrecha covariación entre las

diferentes características reproductoras, que, con
excepción de la frecuencia de la puesta, se corre-
lacionaron positiva y significativamente con el
tamaño medio del cuerpo de las hembras adultas
(ver también Amat, 2008). Por lo tanto, las especies
de tamaño grande son más longevas, maduran
más tarde y con mayor talla, y ponen más hue-
vos por puesta que las más pequeñas. Sin embar-
go, el número de puestas anuales es menor. Con
el tamaño de los huevos y de las crías se da una
relación interesante: aunque este tamaño es
mayor en términos absolutos en las especies
grandes, sin embargo, resulta proporcionalmen-
te menor que en las especies de pequeño tamaño
corporal (Figura 10). Bauwens & Díaz-Uriarte
(1997) y Bauwens (1999) señalan, a este respecto,
que las tres especies de lacértidos de menor tama-
ño de su estudio, nacen con un tamaño corporal
(longitud hocico-cloaca) que es, como media, el
44% del tamaño medio del adulto. Sin embargo,
el tamaño de los neonatos de las tres especies
mayores fue sólo el 29% del tamaño adulto.

La relación entre el tamaño de la puesta y la
talla corporal de la madre es alométrica, lo que
indica que el número de huevos se incrementa
desproporcionadamente con el tamaño de la
hembra. Así, las especies grandes de lacértidos
ponen más huevos que las especies pequeñas
tanto en términos relativos como absolutos. Por
lo tanto, el cambio fundamental que se produce
en relación a las diferencias de tamaño entre
especies, no es la cantidad relativa de energía
invertida en la reproducción, sino el reparto que
se hace de esta inversión entre crías poco nume-
rosas pero relativamente grandes (las especies
pequeñas, “lagartijas”) o bien, entre crías más
numerosas pero relativamente pequeñas (las
especies grandes, “lagartos”) (Bauwens & Díaz-
Uriarte, 1997; Bauwens, 1999) (Figura 10).

Los saurios ovíparos de pequeño tamaño cor-
poral (las “lagartijas”), que poseen reducidos
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tamaños de puesta, cuando disponen de un
mayor acopio de reservas para la reproducción
y/o las hembras de mayor talla de la población,
tienden a incrementar el tamaño de cada huevo
que ponen más que el número total de huevos
puestos, resultado de ello una relación positiva y
significativa entre el tamaño (y peso) del huevo y
la talla de la madre. Sin embargo, los saurios de
gran tamaño (los “lagartos”), en similares cir-
cunstancias, tienden a incrementar el número de
huevos puestos y no su tamaño (Frankenberg &
Werner, 1992; Marco et al., 1994). Pero en algunas
especies, ambas características (el tamaño del
huevo y el número de huevos puestos) se corre-
lacionan positivamente con la talla corporal de la
madre. Este último caso ha sido descrito en
poblaciones gallegas de Podarcis bocagei (Galán,
1997, 1999) y de Iberolacerta monticola (Rúa &
Galán, 2003). Especialmente esta última especie, a
pesar de ser una “lagartija” por su talla, parece
adoptar una estrategia similar a la utilizada por
las especies grandes de lacértidos (“lagartos”),
con grandes tamaños de puesta (más de 10 hue-
vos). En Anguis fragilis también se observó este
tipo de relación, teniendo las hembras más gran-
des de la población un mayor número de crías y

un tamaño medio de éstas mayor que las hem-
bras más pequeñas (Ferreiro & Galán, 2004).

Es interesante destacar que, a diferencia de
otros grupos zoológicos, el patrón de covariación
de las estrategias vitales “r-K” no se cumple en
muchos saurios, ya que en ellos se produce una
estrecha relación entre una alta tasa de mortali-
dad adulta con una baja tasa de fecundidad
(Bauwens, 1999).

7. Cambios en las características reproductoras7. Cambios en las características reproductoras
en ppoblaciones insularesen poblaciones insulares

En las poblaciones animales que viven en
islas se producen procesos evolutivos diferencia-
les entre los que se han descrito cambios en el
tamaño de la puesta en lagartos (Grant, 1998). Las
poblaciones insulares de saurios ponen un
número menor de huevos, pero de tamaño muy
grande, comparado con los de tierra firme
(Kramer, 1946; Case, 1983). Este hecho también se
ha confirmado en especies de saurios endémicas
de las islas Columbretes (Castilla & Bauwens, 1996,
2000b), Baleares (Carretero et al., 1995; Castilla &
Bauwens, 2000a) y Macaronésicas (Rodríguez-
Domínguez & Molina-Borja, 1998; Galán & Vicente,
2003). Así, por ejemplo, Podarcis lilfordi de la isla

Figura 10. Diferentes tamaños y formas de huevos de lacértidos en el momento de la puesta. De izquierda a dere-
cha: Teira dugesii (especie insular), Podarcis bocagei, Iberolacerta monticola, Lacerta schreiberi y Timon lepidus.
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de Cabrera (Baleares, España) o Teira dugesii de
la de Madeira (Portugal), tienen un tamaño cor-
poral medio de 60-62 mm (longitud hocico-
cloca), es decir, muy similar al de los lacértidos
continentales Podarcis bocagei o Podarcis muralis
(55-60 mm), sin embargo, su tamaño medio de
la puesta es de sólo 2.5 y 2.4 huevos respectiva-
mente (frente a 4.1 y 5.6 en P. bocagei y P. mura-
lis). Por otro lado, los pesos medios de los hue-
vos en estas especies insulares son de 0.63 y 0.66
gramos respectivamente, frente a 0.26 y 0.27
gramos, es decir, dos veces y media más grandes
(Braña et al., 1991; Galán, 1997; Castilla & Bauwens,
2000b; Galán & Vicente, 2003) (Figuras 10 y 11).
Este hecho marca una clara tendencia hacia la
maximización del tamaño de los neonatos a
costa de su número, lo que es común en
muchos otros taxones insulares (Grant, 1998).
Este drástico cambio demográfico y de la talla
de los neonatos en las especies insulares, se
encuentra probablemente relacionado con la
elevada competencia intraespecífica que existe
en estas poblaciones debida a la ausencia (o
escasez) de especies depredadoras y competido-
ras. La selección natural favorece a los neonatos
de gran tamaño, que compiten ventajosamente.
Como consecuencia de esta selección sobre
tamaños grandes de las crías, cada hembra tiene

un bajo número de descendientes (Sinervo &
Licht, 1991; Olsson & Shine, 1997b; Svensson &
Sinervo, 2000) (Figura 11).

Estos cambios han tenido lugar en especies
que llevan aisladas períodos superiores a un
millón de años (normalmente de varios millo-
nes), presentes en islas generalmente oceánicas
y que ya no tienen poblaciones conespecíficas
en tierra firme. Sin embargo, en poblaciones
de saurios que han permanecido aisladas por
períodos de tiempo mucho más cortos, de
sólo unos miles de años (durante el
Holoceno), que están presentes en islas conti-
nentales, estos cambios no se han dado (Galán,
2003b, 2003c). En estas últimas, las poblaciones
insulares pertenecen a la misma especie que
las de la tierra firme próxima, como por ejem-
plo, Podarcis carbonelli en las Berlengas
(Vicente, 1989) o P. hispanica en las Cíes (Galán,
2003b). En ellas, las características reproducto-
ras (especialmente el tamaño de la puesta y el
de los huevos) no difieren significativamente
de las poblaciones continentales conespecífi-
cas de similar tamaño corporal (Galán, 2003a,
2003b). Se ha intentado correlacionar este
hecho con la gran diferencia en tiempo de ais-
lamiento, por lo que en estas últimas no se
habría producido aún una divergencia evolu-

Foto Pedro G
alán

Figura 11. Puesta de lagartija de Madeira (Teira dugesii). Como en otros endemismos insulares, está compuesta por
pocos huevos (sólo dos, en este caso), pero de tamaño desproporcionadamente grande.
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tiva detectable. Alternativamente, se ha plan-
teado también que las presiones selectivas
sobre las características reproductoras podrían
haberse mantenido similares a las de tierra
firme, por lo que tal cambio no se daría, o
bien, que existe una limitación física del tama-
ño de los huevos, condicionados por la anchu-

ra de la cintura pélvica materna en especies de
pequeño tamaño corporal (Galán, 2003b, 2003c).
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