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Resumen

Palabras clave:
Endorreplicacion,
hibridacion,
meiosis,
reproduccion
clonal, Squamata.

La partenogénesis es el tipo de reproduccion clonal en la que el ovocito
inicia la embriogenesis sin haber sido fecundado y dentro de los
vertebrados la partenogénesis obligada es exclusiva de algunas especies
del orden Squamata. Las especies que presentan este tipo de
reproduccion  tienen un origen hibrido y estan constituidas
exclusivamente por hembras. Estudios recientes indican que en los
grupos que presentan linajes partenogencticos, la hibridacion entre
especies gonocoricas (con ambos sexos) es comun, pero que es necesario
cierto grado de divergencia genctica para que se originen los linajes
unisexuales. Ademas, las evidencias actuales sugieren que todos ellos
utilizan a la endorreplicacion premeidtica para producir gametos no
reducidos, que aseguran la reproduccion clonal al eliminar los efectos de
la recombinacion.

Abstract

Keywords:
Endoreplication,
hybridization,
meiosis, clonal
reproduction,
Squamata.

Parthenogenesis is a form of clonal reproduction in which the oocyte
begins embryogenesis without being fertilized. Among vertebrates, it is
exclusive to certain species in the order Squamata. Species that exhibit
this kind of reproduction have a hybrid origin and consist entirely of
females. Recent studies indicate that hybridization between gonochoric
species is common in groups with parthenogenetic lineages, but a certain
degree of genetic divergence is necessary for developing unisexual
lineages. Additionally, current evidence suggests that all these species
use premeiotic endoreplication to produce unreduced gametes, which
ensures clonal reproduction by eliminating the effects of recombination.
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Linajes
partenogenéticos

La partenogénesis (del griego parthenos =
virgen y génesis = generacién u origen) esel
tipo de reproduccién en el que el
desarrollo y crecimiento de los embriones

se lleva a cabo a partir de un solo gameto

(ovocito), sin que ocurra la fecundacion.

La partenogénesis es un proceso derivado de la
reproduccion sexual y esta presente en varios
grupos de cucariontes. Entre los vertebrados,
se ha observado en algunos peces 6scos, peces
cartilaginosos (tiburones), y en diversos grupos
de saurdpsidos (aves, cocodrilos y en varias
familias de escamados). En la mayor parte de
cllos, se presenta la partenogénesis facultativa,
por lo que este tipo de reproduccion ocurre de
manera  ocasional en  individuos  con
reproduccion  sexual. Por otra parte, la
partenogenesis obligada es exclusiva de algunas
especies del orden Squamata (integrado por

serpientes y lagartijas).

Dentro de los escamados, la partenogénesis fue
descrita por primera vez en las lagartijas
caucasicas del género Darevskia (antes Lacerta,
Darevsky, 1958) 'y  posteriormente  fue
documentada en varias especies del género
Aspidoscelis (antes Cnemidophorus; Maslin, 1962)

y en diversos taxones de otras familias.

En la actualidad, se conocen cerca de 50 grupos
de escamados partenogencticos, que pertene-

cen a las familias Agamidae, Chamaelonidae,

Gekkonidae, Gymnophta]midae7 Lacertidae,
Liolaemidae, Scincidae, Teiidae, Typhlopidae y
Xantusiidae (Barley y Cole, 2025; Darevsky et al.,
1985; Galoyan et al, 2024; Vitt y Cadwell, 2014) y
en practicamente todas ellas, la partenogénesis es
de tipo obligada. La familia Teiidac es la que
cuenta con un mayor numero de especies
partenogencticas, distribuidas  en 5 géneros:
Ameivula, Aspidoscelis, Cnemidophorus, Kentropyx y

Teius.

Los primeros estudios que se realizaron mostraron
que los linajes partenogenéticos de lagartijas
comparten varias caracteristicas (Dawley, 1989).
La mayor parte de ellos tienen un origen hibrido,
presentan una meiosis alterada, tienen poblaciones
conformadas exclusivamente por hembras y a
menudo, exhiben poliploidia (mas de dos juegos
de cromosomas en las células). Tradicionalmente
se ha considerado que la hibridacion, es decir, la
combinacion de los genomas de dos especies
diferentes  provoca una  alteracion en la
gametogénesis, produciendo ovocitos no reducidos
(diploides o poliploides) y, por lo tanto, la
reproduccion clonal en las hembras (Dawley,

1989).

Origen hibrido

A excepeion de las especies partenogencticas del
género Lepidophyma, los linajes unisexuales de
escamados se han originado por hibridacion, a
través del entrecruzamiento entre individuos de
especies gonocoricas diferentes. La hibridacion
inicial, da origen a linajes diploides (con la
combinacion de cromosomas/genomas de las dos
especies parentales), y los linajes triploides se
originan como resultado del entrecruzamiento de
una hembra hibrida diploide con un macho de
alguna de las especies parentales o con machos de

una tercera especie (Barley et al., 2022; Fujita et al.,

2020).
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Origen de especies partenogenéticas (rosa) diploides (2n) y triploides (3n), a partir de especies
gonocoricas (azul). Imagen elaborada por los autores.

A lo largo del tiempo, se han propuesto tres
hipotesis para explicar el origen de los grupos
partenogencticos a traves de hibridacion: 1) “La
hipotesis del balance” sugiere que los linajes
unisexuales surgen por la hibridacion de dos
especies gonocéricas lo suficientemente
divergentes como para alterar la meiosis en los
hibridos, pero no tanto como para comprometer
su viabilidad y/o fertilidad. 2) “La hipotesis de la
restriccion  filogenética” sefiala que los linajes

unisexuales surgen tnicamente de la hibridacion

entre especies o clados gonocoricos especificos,
inherentemente  predispuestos  para  generar
hibridos partenogenéticos viables. 3) “La hipotesis
de la formacidén rara” es un refinamiento de la
otras hipotesis y sugiere que deben existir pre-
condiciones genéticas complejas para que ocurra
la reproduccion clonal en los hibridos. Estas
hipotesis no son mutuamente excluyentes y la
ocurrencia de una u otra, ha sido evaluada en
diferentes grupos partenogenéticos (Barley et al.,

2022; Freitas et al., 2022; Stock et al., 2010).

Recientemente, la secuenciacion masiva de DNA y los métodos que se han generado

para el analisis de este tipo de datos, han permitido hacer nuevas propuestas sobre el

papel de la hibridacion en el origen de la partenoge'nesis.
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Los estudios realizados con los  géneros
Aspidoscelis y Darevskia, son relevantes (Barley et
al, 2022; Freitas et al., 2022), dado que son los
grupos de escamados que cuentan con el mayor
numero de especies unisexuales. Aspidoscelis, tiene
mas de 30 especies gonocoricas y alrededor de 15
linajes partenogencticos y de acuerdo con el
estudio realizado por Barley er al (2022), la
hibridacion entre las especies con reproduccion
sexual es comun y los niveles de divergencia entre
ellas determinan el resultado del
entrecruzamiento. En el estudio se evaluaron los
patrones de cladogénesis (separacion de linajes) y
reticulacion  (hibridacion) dentro del género
utilizando datos de representacion resumida del
genoma de todas las especies descritas, y los
resultados mostraron que un alto porcentaje (6o-
70%) de las especies gonocoricas, han estado
involucradas en  eventos de  hibridacion
introgresiva (en la que ocurre la transferencia de
material genético de una especie al genoma de
otra, debido al entrecruzamiento repetido de un

hibrido con alguna de las especies parentales).

Ademas, el analisis mostro que dentro del genero
Aspidoscelis existen 11 linajes partenogencticos (6
diploides: A.  cozumelus, A. laredoensis, A.
neomexicanus, ~A.  preopatae, A. tesselatus y
Aspidoscelis sp. G, y 5 triploides: A. exanguis, A.
neotesselatus, A. opatae, A. sonorae y A. velox), que
tienen como especies parentales a 10 taxones
gonocoricos (A. angusticeps, A. arizonae, A. burti, A.
deppii, A. gularis, A. guttatus, A. marmoratus, A.

motaguae A. scalaris y A. sexlineatus).

Tambicn se logro establecer que los linajes
unisexuales se originan cuando la hibridacion
ocurre entre especies ampliamente divergentes. El
tiempo de divergencia entre las especies
gonocoricas es determinante en el resultado de la
hibridacion, ya que los linajes partenogencticos
solo se forman, si la hibridacién ocurre entre
especies con tiempos de divergencia mayores a 10
millones de afios (15-25 Mda). Los autores
concluyen que la “hipotesis del balance” y la
“hipotesis de la formacion rara” explican de mejor
manera el origen de la reproduccion clonal en

Aspidoscelis.

El género Darevskia esta conformado por mas de
30  especies  gonocoricas y  siete  linajes
partenogencticos (D. armeniaca, D. bendimahiensis,
D. dahli, D. rostombekovi, D. sapphirina, D.
unisexualis y D. wuzzeli). Diversos estudios han
mostrado que los linajes unisexuales se han
originado por el entrecruzamiento entre solo
cuatro de las especies gonocoricas. De ellas, dos
han actuado como especies maternas (D. raddei y
D. mixta) y dos, como especies paternas (D.
portschinskii 'y D.  walentini), es decir, el
entrecruzamiento entre las mismas especies ha
dado origen a mas de un linaje partenogenctico.
Los anilisis filogencticos realizados dentro del
género ubican a las especies gonocoricas en tres
clados principales (Rudis, Caucasica y Saxicola) y
muestran que las especies maternas son parte del
clado Caucasica, mientras que las paternas,

pertenecen al grupo Rudis.

Aspidoscelis maslini.
llustracién: Alejandra M. Garcia®.
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En el estudio realizado por Freitas et al. (2022), se
utilizo la resecuenciacion dirigida de marcadores
del transcriptoma, para obtener las relaciones,
los tiempos de divergencia y evaluar la existencia

de flujo génico entre las especies gonocoricas.

Los autores encontraron que los eventos de
introgresion son comunes dentro del género,
tanto en taxones antiguos como entre especies
que han divergido recientemente, pero no
encontraron evidencia de flujo geénico entre las
especies parentales de los hibridos
partenogencticos. Por ello sugieren que el origen
de las especies unisexuales en el género Darevskia
es un resultado poco probable de la hibridacion
entre especies gonocoricas, pero comun, cuando

coinciden algunos pares de especies.

Los linajes partenogenéticos de Darevskia se han
originado por el entrecruzamiento de especies
gonocoricas  de ciertos clados, por ello, los
autores consideran que la  “hipotesis de la
restriccion filogenética” es la que mejor explica el
origen de la reproduccion clonal en el género. De
acuerdo con dicha hipotesis, se necesitan factores
gencticos especificos que son dependientes del

linaje para que la hibridacién interespecifica

produzca organismos partenogenéticos.

Darevskia armeniaca.
llustracién: Alejandra M. Garcia®.

Como se menciond previamente, las diferentes
hipotesis no son mutuamente excluyentes y se
sigue evaluando su viabilidad en los distintos
linajes  partenogenéticos. Sin  embargo, los
estudios realizados a la fecha muestran que
dentro de los grupos en los que ha surgido la
partenogenesis, la  hibridacion entre especies
gonocoricas es comun, pero que es necesario
cierto nivel de divergencia o la hibridacion
especifica de ciertos taxones para que este
proceso de como resultado la produccion de

linajes unisexuales.

Meiosis alterada

Los organismos con reproduccion  sexual
transmiten sus caracteristicas de una generacion
a otra a traves del material genético (DNA)
contenido en  los  gametos  (Ovulos y
espermatozoides). Estas células se caracterizan
por poseer un numero haploide de cromosomas,
por ello, es necesaria su union para generar a un
nuevo individuo con el numero diploide de
cromosomas y restituir el nimero caracteristico

de la especie.

El tipo de division celular que da lugar a los
gametos es la meiosis y este proceso también es
relevante porque promueve la recombinacién
genética, gracias al entrecruzamiento entre
cromosomas homologos (provenientes de cada
uno de los padres) y a su segregacion aleatoria en
las células hijas. Sin embargo, en los organismos
partenogencticos la meiosis presenta algunas
alteraciones y los efectos de la recombinacion

genética son eliminados.
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Etapas principales de la meiosis (ovogénesis)
tipica. llustracion: Tlalli Q. Gonzalez.

Los estudios realizados en diferentes grupos
(Aspidoscelis, Darevskia, Lepidodactylus,
Hemiphyllodactylus y Heteronotia), han revelado
diversos detalles del proceso de la meiosis en los
linajes partenogenéticos de escamados. El trabajo
realizado por Cuellar (1971), mostré que en la
lagartija triploide Aspidoscelis uniparens se lleva a
cabo una meiosis, con una endorreplicacion
previa. Es decir, antes de que se presente la
meiosis, ocurre un Pproceso de mitosis sin
cariocinesis (division del nucleo) y sin citocinesis
(division de la célula), que duplica el nimero de

cromosomas, los cuales forman pares idénticos.

Las ovogonias (c¢lulas que daran origen a los

ovocitos) que han sufrido endorreplicacion en-

tran a la meiosis y aunque en la primera division
se lleva a cabo el entrecruzamiento de los
cromosomas idénticos y hay intercambio de
material genético entre ellos, no se genera
variacion. Posteriormente, se lleva a cabo la
segunda division meidtica, produciendo un
ovocito con el niimero de cromosomas tipico de
la especie (3n). Estudios mas recientes (Lutes et
al., 2010; Newton et al., 2016), mostraron que la
endorreplicacion también se presenta en las
especies  unisexuales A, tesselatus y A
neomexicanus, previo al inicio de la meiosis.
Adicionalmente, el estudio realizado en A.
neomexicanus, mostro que no todas las ovogonias
presentan  endorreplicacion,  los  autores
encontraron que existe un porcentaje alto de
células que entran a la meiosis sin haber

duplicado el nimero de cromosomas.

La familia Gekkonidae, es otro grupo de
escamados que presenta  diversos linajes
partenogencticos,  tanto  diploides  como
triploides.  El  estudio de la  meiosis en
Hemiphyllodactylus typus, Heteronotia binoei y los
clones Ay B de Lepidodactylus lugubris mostré
que en todas estas especies, los gametos no
reducidos (2n, 3n) se producen gracias a la
endorreplicacion premeidtica (Dedukh et al,
2022). En los gecos partenogenéticos, la meiosis
comienza con células que presentan diferentes
niveles de ploidia. Durante el paquiteno, mis del
95% de los gametos presenta un nimero de
cromosomas igual al de las c¢lulas somaticas (2n,
3n), mientras que el resto de las células tiene un

numero de cromosomas duplicado (4n, 6n).
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Meiosis alterada con endorreplicacion
premeiotica tipica de las especies
partenogenéticas.

llustracién: Miriam G. Zufiiga.

Las células que no pasaron por un proceso de
endorreplicacion presentan cromosomas que
tiene problemas para el entrecruzamiento (se
observan algunos bivalentes, pero también estan
presentes estructuras univalentes y trivalentes) y
concluyen su desarrollo en la fase de paquiteno.
Por otra parte, las células tetraploides (en
especies diploides) y hexaploides (en especies
triploides) forman bivalentes y pueden proseguir
con la meiosis. En la fase de diploteno, los
ovocitos de todas las especies presentan genomas

duplicados y los cromosomas forman estructuras

bivalentes.

( X X \ 1‘ XX ' MEIOSIS I

Esto muestra, que a pesar del origen
independiente de la  partenogénesis en los
distintitos linajes de gecos, todos ellos comparten
el mismo mecanismo para la produccion de

gametos (Dedukh et al., 2022).

Lepidodactylus lugubris.
llustracién: Tlalli Q. Gonzalez.

En el género Darevskia se han hecho varias
propuestas sobre el mecanismo que permite la
generacion de gametos no reducidos. Pero el
estudio reciente de las células reproductivas en D.
armeniaca, D. dahli y D. unisexualis durante la fase
de diploteno, mostré que la endorreplicacion
premeiotica es el mecanismo que promueve la
produccion de gametos en las  hembras
partenogencticas. En esta fase, los ovocitos de
todas las especies presentan genomas duplicados,
sugiriendo que la endorreplicacion es necesaria
para que los gametos concluyan su desarrollo
(Dedukh et al, 2024). Ademas, se observo que
como ocurre en los linajes unisexuales de
Aspidoscelis y Gekkonidae, en las especies de
Darevskia solo una fraccion pequefia de células
presentan endorreplicacion, la mayor parte de
ellas (mas del 90%) tienen una ploidl’a normal

(2n), presentan entrecruzamiento anormal y no

concluyen la meiosis.
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Los estudios realizados hasta ahora muestran que
independientemente de su origen, todos los
escamados con partenogénesis obligada utilizan
el mismo mecanismo para la produccion de
ovocitos no reducidos (2n, 3n ¢ incluso 4n, en
clones producidos en laboratorio). Se sugiere que
el punto de control de paquiteno (que previene la
aneuploidia) esta presente y es conservado en
todas las especies unisexuales (Dedukh et al,
Dedukh et al, Ademas, la

endorreplicacion y el aparcamiento de los

2022; 2024).
cromosomas idénticos en la primera division de
la meiosis, omiten la variacion genética entre los
individuos que constituyen a los linajes
unisexuales, asegurando ast, la reproduccion
clonal en poblaciones constituidas dnicamente

por hembras. Lo anterior, tambié¢n ha permitido

proponer una hipotesis  alternativa a la
disrupcion por la hibridacion para la produccion
de los gametos. Dedukh et al. (2022) y Dedukh et
al. (2024), sugieren que los ovocitos no reducidos
en los hibridos se producen gracias a la
cooptacion de un mecanismo preexistente de
duplicacion del genoma inducido por niveles
clevados de células apoptoticas, especificamente
el grupo de ovocitos de ploidia normal que son
descartados  por el punto de control del

paquiteno.
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