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Influencia de la Temperatura de Incubación en

la Determinación del Sexo en Quelonios

IlIjluence ofincubation temperature in ser determination

in chelonians

Arturo Salame-Méndez.

RESUMEN

En este trabajo se resumen las hipótesis propuestas que tratan de explicar cómo la temperatura de

incubación (TI) determina el sexo y regula la diferenciación ganadal en tortugas. Asimismo, se des.

criben y analizan las evidencias experimentales a partir de las cuales, se han estado esclareciendo los

mecanismos de la determinación del sexo por la TI, así como la diferenciación ganada! en las siete

especies de quelonios sexo-termodependicntcs más estudiadas.
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ABSTRACT

The hypothesis proposed to cxplain how the tempcrature acls in sex determination are surnrnarized.

AJso, cvidences that support these hypothesis are reviewed and analyzed, especiaJly those related to

the sevcn most studied temperature-dependent sex determination species of turtJes.

Key \mrds: sex, incubation temperature, turtles, cheJonians.

Introducción

En la evolución de las especies, la reproducción ha

sido el evento fundamental para su perpetuación.

Este hecho biológico es la integración en el tiempo y

el espacio de procesos etológieos, fisiológicos y

moleculares que confluyen en el desarrollo y

madurez sexual de las especies animales (Salame­

Méndez y ViIlalpando-Fierro, en prensa). Sin

embargo, para reproducirse las especies han tenido

que sortear diversas vicisitudes y así los vertebrados

han experimentado estrategias reproductivas para

adaptarse a los constantes cambios del ambiente

como ocurre con el fotoperiodo (ciclos circadiano

y circanual), cambios que resultan, a su vez, en

fluctuaciones en la temperatura (Holmes, 1968; van

Tienhoven, 1983). Las fluctuaciones ambientales

han causado, por ejemplo, la extinción en masa de

reptiles (v. gr., los dinosaurios, Reader, 1991), pero

también han participado como moduladores de la

reproducción (Sadleir, 1969). De hecho, algunas
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especies de vertebrados de las clases Pisces

(Conover y Heins, 1987; Lagomarsino y Conover,

1993), Anfibia (Dournon et al., 1990; Chardard et

al., 1995) y Reptilia (Spotila et al., 1994) han sacado

ventaja del factor temperatura ambiental de tal

manera que éste actúa como modulador

epigenético en la determinación del sexo. En los

reptiles, entre las más de 6500 especies reconocidas,

se ha demostrado que en 52 de ella_, pertenecientes

a los órdenes Chelonia, Crocodylia y Sauria (Janzen

y Paukstis, 1991), la temperatura de incubación (TI)

determina el sexo. Por ejemplo, los huevos de un

nido al ser incubados en un intervalo de tempera­

tura de 26-28°C el 100% de la descendencia es

masculina (temperatura masculinizante) o al ser

incubados a 30-32°C, el 100% de la descendencia

será femenina (temperatura feminizante) (Vogt y

F1ores-Villela, 1986).

En este trabajo se presentan las hipótesis propues­

tas que tratan de explicar como la TI determina el

sexo y regula la diferenciación gonadal en tortugas.

También se describen las estrategias experimentales

llevadas al cabo para estudiar la determinación del

sexo por la TI y la diferenciación gonadal a partir
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de las hipótesis planteadas. Discutiéndose las

evidencias obtenidas de cada estrategia cxperi.

mental y, en base de estas, se han planteado algunos

mecanismos que explican como se lleva a cabo la

determinación del sexo por la TI, así como la

diferenciación gonadal en quelonios sexo­

termodependientes.

Antecedentes y evidencias

Con sus estudios sobre diferenciación sexual en

anuros, Witsehi (1914a,b;1929) demuestra que la

temperatura del agua del acuario determinaba el

sexo de las larvas que se desarrollaban ahí. Luego,

Uehida (1937) y Yoshikura (1959) en urodelos y

Ilarrington (1967) en peces, corroboraron lo mismo.

En reptiles, Risley (1933) encontró la primera

evidencia sobre el efecto de la TI en la diferen­

ciación gonadal en tortugas. Huevos de la tortuga

Slemorhe",s adaralllS que provenían de una TI

mayor a los 30°C y los colocaba a una temperatura

inferior a la de procedencia. los ovarios de los

embriones se revertían en testículos. Treinta y tres

años después el efecto de la TI fue observado en

otro reptil. Charnier (1966) al estudiar la biología

reproductiva de la lagartija Agama agama, dcmostr6

que si los huevos de esta especie los incubaba a

una temperatura constante de 27QC se desarro­

llaban principalmente hembras y a 29°C machos.

A partir del trabajo de Charnier (1966) fue hasta la

década de los 70's que se acrecentó el interés por

esludiar el efeelo que tiene la TI sobre la deter­

minación del sexo como de la diferenciación

gonadal en los reptiles. A partir de lo cual se han

publicado trabajos sobre las implicaciones evo­

lutivas (Bull, 1983), ecológicas (Vogt y Bull, 1982) y

eonservaeionistas (Mrosovsl,y y Yntema, 1980), así

como los aspectos básicos del dimorfismo sexual

gonadal con estudios morfológicos (Merehant­

Larios y Villalpando-Fierro, 1990; Merehant­

Larios el al., 1989, 1997) Y bioquímicos (Pieau el

al., 1994a; Salame-Méndez el al., 1998).

Las hipótesis

Raynaud y Pieau (1985) al trabajar con la tortuga

Emys arbic/llaris, postulan la primera hipótesis para

explicar la influencia de la TI en la determinación

del sexo y la diferenciación del primordio gonadal

en testículos u ovarios. Para lo cual se basaron en

el periodo termosensible o crítico, en el antígeno

de histoeompatibilidad H-Y, así como la producción

de estrógenos. El periodo termosensible o crítico,

es la etapa del desarrollo embrionario en la cual la

TI determina el sexo; ni antes ni después de éste la

temperatura produce algún efecto en la diferen­

ciación sexual. Cabe mencionar que el antígeno H­

y fué propuesto como el factor determinante del

testículo (FDT o TDF: testicular determining

factor), independientemente de que se tratara de

especies heterogamétieas XY o ZW (Waehtel y

Koo, 1981). Sin embargo, MeLaren el al. (1984) Y

Simpson el al. (1987) refutaron experimentalmente

que este antígeno de histoeompatibilidad fuera el

FDT.

Raynaud y Pieau (1985) proponen que los em­

briones con un primordio gonadal H-Y. Y que se

desarrollan a 29°C (temperatura feminizante)

durante el periodo termosensible se estimula: i) la

biosíntesis del antígeno H-Y Y su receptor y ii) la

producción de estrógenos y a partir de estos dos

procesos se lleva al cabo la diferenciación de los

ovarios (Fig. la). Por el contrario, si el primordio

gonadal de los embriones es 11-y- Y se desarrollan

a 27°C (temperatura masculinizantc), la producción

de los estrógenos será baja o nula resultando en la

diferenciación de los testÍCulos (Fig. la).

Crews el al. (1989) proponen una segunda hipótesis

a partir de sus resultados obtenidos en la tortuga

Chelydra serpenlina. Estos autores sugieren que la

determinación del sexo en esta especie, así como

para otras tortugas donde su sexo se delermina por

la TI como en Chrysemys picla, se debe a la re­

gulación diferencial en la biosíntcsis de hormonas

esteroides sexuales (IIES). En primer lugar, la TI

en el vitelo regula la liberación tanto de prccursorc3

como de IIES como son la pregnenolona (P5),

progesterona (P4), testosterona (T) y estradiol

(E2). Además la TI regula de manera diferencial

la producción de andrógenos o estrógenos en las

gónadas y/o interrenales embrionarias (Fig. lb).

La diferenciación gonadal femenina se lleva al cabo

a través de que la TI fcminizante estimula la <lc(,:ión

de la aromatasa (enzima que biotransforma

andrógenos como la T en estrógenos), lo que

favorece la mayor produceión de estrógenos. Los

estrógenos como el E2, al antagonizar la aceión de

los andrógenos, estimularán el desarrollo de la

región epitelial somática de la corteza del

primordio gonadal, dando como resultado la di­

ferenciación de los ovarios (Fig. lb).



TE�IPERATURA DE I:-;CCBACIÓ:-; E:-; QCELO:-;JOS

Raynaud y Pieau

Emys orbicu/aris

I'R1MOIWIO

GONADAL

I nll Y'

PRIMORDIO

GO:-<ADAL

ilnHY

TEMPERAruRi FEMINIZANTE

re rE\II�IZA.'TE

I
T" �IASCUlINIZANTE

I
PERioDO

TERMOSEro.:SIRLE

ESTlMl:LA LA ACClÓS
DE lAS AROMATASAS E:"O

El. PRIMORDlD GONADAL

r LOS ESTRóGE:";OSl

Af'iTAGOSI7A,\, ES11MUlAN

LA ACCiÓN DE EL CREQMIENTO
Ar-.'ORÓGENOS DE LA REGlÓ!'

CORTICAL

PERioDO
TERMOSEi'iSIUU:

ESllMULACIÓN DE lA
BIOslr.."1ESIS DEL IIV
SU RECEPTOR Y DE

E51ll.óGENOS

ISHlBIOÓS DE lA
PRDDUcaÓN DE
LOS ESTRÓCiR:'oo'OS

127

Crcws y col.

Chelydra serpentina

Merchant Llrios y

Villalpando Fierro

Lepidochelys olivacea

TEMPERATURA

I
FEMINI7Ar-oTE

I .

Sf"'C

I

ESTRÓGESOS (E2)
¡'RDVOCA:" LA

DIFERENCIACiÓN
DE LOS OVARIOS

SE PRDDUcr lA

DIFERENCIACiÓN
DE LOS

TES11cuI.OS

PRODUCCiÓN ELEVADA

Di:: ESffiÓGENOS
COMO EL E2

I

SECRECiÓN

SEUROlllRMONA (s)

PRJMORDlO GO!"lADAL

I

a

Blosl:'<o"TBIS DE
ESTRóGENOS

I
DIFI::RE="'OAOÓN
DE WS OVARIOS

LOSESTRÓGE�OSPROVOCARÁ�IÁ
DIFERE�OAClÓN DH PRI�lORDlO

GONADAL EN OVARIOS

b e

Fig. 1. LlIs trcs primeras hipótesis propuestas sobre quclonios sexo-termodl'pendientes que tralan sobrc como la temperalurll de

incubación dctcrmina el sexo y la difcrenciación gonada!. a) Hipótesis de Raynaud y Pieau (19H5) hasada cn la tortuga Emyj,'

orbicularis. anHY. = antígeno dc hislocnmpatihilidad IIYposith:o; T" feminizante = lemperatura de incubación fcminizante (29DC);

IIY = antígeno de hislocompalihilidad; E2 = estradiol; anll'-:= antígeno de hislocompatihilidad Jly negath"o; T" masculinizanle

= temperatura de incuhación masculinizanle (27DC). b) Hipótesis de Crcwset al. (1989) basada en la tortuga Chelydra serpentina.

E2 = eslrddiol. c) Hipólesis de �1erchant.Larios y Villalpando.F1erro (1990) basada en la tortuga upidochel)'s oJjmcea. SNC =

sistema nen-joso central.

A parlir de la hipótesis anterior Crews y Bergeron

(1994) proponen que la determinación del sexo por

la TI en la tortuga Trachemys sCl1pta se debe a la

regulación del metabolismo de la T. La diferen­

ciación sexual gonadal masculina se debe a que la

TI masculinizante, favorece la expresión de los

genes de las reductasas como del gen que codifica

para el receptor de la dihidrotestosterona (DHT).

Tanlo la 1'1 masculinizante junto con la DHT

inhiben el gen de la aromatasa como del receptor

a cstrógcnos. De tal manera, la enzima 5a-reductasa

al biotransformar la l' en DHT y al estar presente

su receptor, esta hormona llevaría al cabo la dife­

renciación de los testículos. En el caso de la dife­

renciación sexual femenina, la TI feminizante re­

gula Janto la expresión del gen de la aromalasa como

la expresión del gen del receptor a estrógenos. De

tal manera que la diferenciación de los ovarios se

daría a partir de que el gen de la Su-reductasa al

permanecer de manera constitutiva, el E2 reprimiría

al gen del receptor para la DHT o por un mecanis­

mo de retroalimentación negativa el E2 reprimiría

al gen de la Su-reductasa.

Mercham y Villalpando (1990) postulan una tercera

hipótesis a partir de sus previos estudios en la

tortuga marina Lepidoehelys olivaeea (MerchanJ­

Larios el al., 1989). Estos autores proponen que la

11 feminizantc actúa de manera indirecta, es delir,

a nivel extragonadalllevándose al cabo la diferen­

ciación de los ovarios a través de inducir a nivel

del sistema nervioso central (SNC) la secreción de

una(s) neurohormona(s). Su modelo es el siguienle

(Fig. le), la TI feminizanle modula la secreción de

la(s) neurohormona(s) que actuaría como factor

morfogenético sobre el primordio gonada!. En este

tejido la neurohormona estimulará la aromati­

zación y, los eslrógenos producidos como el E2,
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desencadenarán la diferenciación gonadal fe­

menina.

Por su parte, Janzcn y Paukstis (1991) proponen otra

hipótesis que relaciona, por un lado, la regulación de

genes sexo-determinantes en quelonios sexo­

termodependientes (Nakamura e/ al., 1987;

Nakamura, 1989) y, por otro, la proposición hecha

por Deeming y Ferguson (1989) de que la determi.

nación del sexo por TI en cocodrilos se da por

medio de la regulación de gonadotropinas. En

breve, Jansen y Paukstis (1991) plantean que la TI

determina el sexo a partir de regular un gen sexo.

determinante a nivel del SNC y/o ganada!. Siendo

el órgano blanco de la TI el hipotálamo; favo­

reciendo la TI masculinizante en este tejido la

expresión de un gen sexo-determinante cuya

proteína al actuar como "molécula efectora",

propiciaría en el hipotálamo la secreción del factor

liberador de la hormona luteinizante (FLHL). El

FLHL actuará sobre la adenohipófisis estimulando

la secreción de la hormona luteinizante, misma que

regulará el metabolismo de andrógenos (v. gr., T).

Por su parte, la "molécula efectora" a nivel gonadal

al regular la expresión del gen de la aromatasa se

llevará al cabo la biosíntesis de los estrógenos (v.

gr .. E2).

Es evidente que las hipótesis descritas no necesa­

riamente son excluyentes sino concuerdan en que

la TI directa y/o indirectamente: i) actúa en la

determinación del sexo en un estadio específico del

desarrollo (periodo termosensible o crítico) y ii) a

partir de la regulación en la producción de

estrógenos, se llevará a cabo la diferenciación sexual

ganada!. A partir de estos puntos coincidentes, se

estructura la siguiente hipótesis integrativa que es

la que actualmente se toma como hipótesis de tra­

bajo en este tema. En quelonios sexo.

termodependientes: i) la TI feminizante durante el

periodo termosensible determina el sexo y a nivel

gonadal y/o del SNC estimula la biosíntesis de

estrógenos (aromatización), resultando la diferen­

ciación de los ovarios; ii) la TI maseulinizante

durante el periodo crítico, no estimula ni a nivel

gonadal ni del SNC la aromatización, resultando la

diferenciación de los testículos.

Discusión

El hechQ de que las HES sean el común denomina­

dor en las hipótesis descritas, se fundamenta en la

teoría hormonal de la diferenciación sexual (Sa­

lame-Méndez y Villalpando-Fierro, en prensa). En

esta teoría se propone que la diferenciación sexual

gonadal es regulada por la acción de las HES en

etapas específicas del desarrollo embrionario, sien­

do los andrógenos los responsables de la diferen­

ciación de los testículos y los estrógenos de los ova­

rios. La teoría hormonal tiene varias eviden­

cias que la favoreccn entre las que destacan: i) la re­

versión sexual por la administración de esteroides

sexuales (ver por ejemplo peces, Hunter y

Donaldson, 1983; anfibios, Villalpandoy Merchant­

Larios, 1990; reptiles, en especies cuyo sexo no se

determina por la TI Gallien, 1973 y en especies con

determinación del sexo por 11 Crews el al., 1994:

aves, Scheib, 1983; mamíferos, marsupiales Bums,

1961) Y ii) en ausencia de enzimas involucradas en

la biosíntesis de HES no hay desarrollo gonadal

(Luo el al., 1994).

En quelonios cuyo sexo se determina por la TI la

diferenciación gonadal se da a partir de que la TI

masculinizante favorece el metabolismo de los

andrógenos (v. gr., T), siendo los responsablcs de la

diferenciación testicular. La TI feminizante fa­

vorecería el metabolismo de los estrógenos (v. gr..

E2). siendo estos los moduladores de la diferen­

ciación de los ovarios. Esta hipótesis integrativa

ha sido puesta a prueba en siete especies de

quelonios sexo-termodependientes, cinco de ellas

dulccacuícolas -Chelydra serpenlina (Crews el al.,

1994); Emys orbicularis (Pieau e/ al., 1994b);

Malaclemys /errapin (Jeyasuria el al., 1994); Tesludo

graeca (Pieau, 1975) y Trachemys scripla (Wibbcls

el al., 1991b), - Y dos marinas -Dermochelys coriacea

(Desvages el al., 1993) y Lepidochelys olivacea

(Merchant-Larios y Villalpando-Fierro, 1990; Sa­

lame-Méndez el al., 1998)-. En general, se han lle­

vado a cabo tres estrategias experimentales: i) ad­

ministrar HES como de agonistas de estas; ii) dilu­

cidar su biosíntesis y iii) determinar la presencia

de sus receptores.

Para abordar la primera estrategia se han admini.tra­

do andrógenos: androstendiona (Crews el al., 1995),

T (Pieau, 1974; Gutzque y Bull, 1986; Gutzque y

Chymiy, 1988; Crews el al., 1989), DHT (Wibbels y

Crews, 1995; Wibbcls e/ al., 1991 b). E.trógenos: E2

(Pieau, 1969, 1970; Bull el al., 1988b; Gutzque y

Chymiy, 1988; Crews el al., 1991; Doriuie/ai., 1991;

Wibbels el al., 1991a; Crews el al., 1994; Wibbels y

Crews, 1995; Merchant-Larios e/ al., 1997), estrona
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(Crews el al., 1995). Así como el de administrar

anticuerpos contra T, E2 como de moléculas con

mayor actividad (agonistas) androgénica o

estrogénica (Crews el al., 1989; Wibbels y Crews,

1995).

La segunda estrategia experimental, que es la de­

terminación de la biosíntesis de HES, se ha abor­

dado de la siguientc manera: i) caracterizar

histoquímicamente la actividad de enzimas

esteroidogénicas en tejidos urogenitales durante

diversos periodos del desarrollo embrionario

(Pieau, 1972, 1973, 1974; Merchant-Larios el al.,

1989; Thomas el al., 1992); ii) evaluar la actividad

de la aromatasa (proceso de aromatización)

(Desvages y Pieau, 1992a, b; Desvages el al., 1993;

Crews y Bergeron, 1994; Crews el al., 1994;

lcyasuria el al., 1994), así como la de bloquear

farmacológicamente su actividad (Crews y

Bergeron 1994; Rhen y Lang, 1994; Dorizzi el al.,

1994; Wibbels y Crcws, 1994); iii) evaluar los niveles

circulantes de diversos esteroides sexuales (Pieau

el al., 1982; Dorizzi el al., 1991; White y Thomas,

1992b; Salame-Méndez el al., 1998); iv) determinar

la biosíntesis in vitro de andrógenos. estrógenos,

glucocorticoides, así como determinar sus concen­

traciones endógenas cn tejidos urogenitales, que

incluyen gónadas, mcsonefros e in terrenales en

difcrentes etapas de la diferenciación sexual

gonadal (Desvages y Pieau, 1991; Salame-Méndez,

1992; White y Thomas, 1992a; Desvages el al., 1993;

Salame-Méndez el al., 1998), así como en el cere­

bro (Salame-Méndez el al., 1998).

Con respecto a la tercera estrategia, se ha establecido

la presencia del receptor a estrógcnos, complejo

citoplasmático 9S, en las gónadas, mesonefros e

interrenales de embrioncs de ambos sexos (Salame­

Méndez, 1992) y por autorradiografía en órganos

urogenitales embrionarios (Gahr el al., 1992).

También, se ha hloqueado este receptor durante

la diferenciación gonadal femenina (Dorizzi el al.,

1987, 1991; Crews el al., 1994; Wibbels y Crews,

1995).

Otras estrategias experimentales que se han llevado

al cabo son las siguientes: i) determinación de

antígenos de supcrficie como el H-Y (Engel el al.,

1981; Zaborski el al., 1988); ii) presencia de proteínas

de shock térmico (Schlesinger, 1989) y iii) de­

terminar la presencia de genes sexo-determinantes

previamente demostradas en otras clases de

vertebrados (ZFY, Bull el al., 1988a; SRY, Tiersch
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el al., 1991; Coriat el al., 1994; Spotila el al., 1994),

asf como de secuencias de ADN del cromosoma W

(Bkm) (Demas yWachtel, 1990; Demasel al.,1990).

Los resultados de esta última estrategia experi­

mental, han demostrado que estos genes o algunas

de sus secuencias, están presentes en animales

de ambos sexos. Sin embargo, resta determinar

su presencia en tejidos embrionarios, así como el

estudiar en que momento de la ontogenia de la di­

ferenciación sexual gonadal estos genes se expre­

san y que es lo que regulan.

Los resultados obtenidos en las siete especies de

quelonios sexo-termodependientes a partir de la

estrategia experimental de la administración de

estrógenos como de agonistas, así como de bloqucar

tanto la aromatización como el receptor a

estrógenos, se resumen como sigue: i) los estrógenos

administrados vencen el efecto de la TI

masculinizante, de tal manera que se desarrollan

ovarios; ii) los anticuerpos contra estrógenos y el

bloqueo de la aromatización provocan que se

diferencien testículos en los embriones desarrollados

a la TI feminizante y iii) al inhibir cl receptor a

estrógenos en embriones desarrollados a la tempe­

ratura feminizante, se desarrollan testículos. Estas

evidencias claramente dejan ver que la TI

feminizante por medio de los estrógenos, se lleva al

cabo la diferenciación de los ovarios.

Es importante remarcar que a pesar de que estas

evidencias apoyan la hipótesis de que la dife­

renciación sexual femenina en tortugas sexo­

termodependientes es estrógeno-dependiente, son

evidencias experimentales de tipo farmacológico,

por lo que tal vez no sean aplicables a las condiciones

fisiológicas de los organismos. Por ejemplo, cl E2

administrado a embriones desarrollados a la TI

masculinizante en efecto, provoca la formación de

ovarios (Wibbels el al., 1992) pero son de menor

tamaño que Jos desarrollados normalmente

(Merchant.Larios el al., 1997) o causar efectos

teratogénicos (Pieau, 1975). así como de observarse

un efecto paradójico al administrar T a embriones

desarrollados a la TI masculinizante (Gallien, 1973;

Pieau, 1975).

Por su parte, los resultados referentes a los estudios

de la segunda estrategia experimental que se

refiere a la producción de HES, se agrupan en dos

patrones: i) la existencia de una relación entre la

TI, el favorecimiento de la producción de HES a
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nivel gonadal y su subsecuente diferenciaeión, y ii)

la existencia de una relación entre la TI y el

favorecimiento de la producción de HES a nivel de

las interrenales, así como del SNC durante los

periodos de la diferenciación sexual gonada!.

Con respccto al primer patrón hay dos variantes.

La primera, ha sido demos,rada en ¡as tortugas

Emys orbiCIIlaris (Desvages y Pieau, 1991, 1992a,

b), Malaclemys lerrapin (Jeyasuria el al.,1994) y

Dermochelys coriacea (Desvages el al., 1993).

Durante la etapa de la diferenciación gonadal

femenina y hajo el efecto de la TI feminizanle en

las tres especies es mayor la actividad de la

aromatasa, lo que sugiere que la producción de

cstrógenos se favorecc. Sin embargo, hay evidencia,;;

que no apoyan la proposición anterior. Pieau (1972,

1973, 1974) en E. orbiClllaris al evaluar

histoquímicamente la actividad de la enzima 3p­

hidroxi-esteroide-deshidrogena.a (3P-HED), sólo la

encontró enzimática en tejidos urogenitales

masculinos. Por otra parte Pieau el al. (1982) al

determinar en E. orbic/llaris los niveles circulantes de

¡lES (v. gr., E2) la concentración de los estrógenos

no es mayor que la de los andrógenos en los em­

briones desarrollados a la TI feminizante. Además,

en esta misma especie, al estudiar durante el periodo

tcrmoscnsible la biotransformación de precursores

a estrógenos (Desvages y Pieau, 1991), así como el

determinar por cromatografía de alta presión

(HPLC) diversos esteroides en las gónadas de

embriones desarrollados a la temperatura

feminizante (Desvages y Picau, 1991) sólo hay

trazas de estrógenos (estradiol y estrona), siendo

además muy bajos los niveles en'dógenos de estos

etrógenos (Dorizzi el al., 1991; Desvages y Pieau,

1992a).

La segunda variante se encuentra en la tortuga ma­

rina Lepidochelys olivacea . En esta especie, al de­

terminar los niveles circulantes y endógenos en

las gónadas, los mesonefros y en las interrenales

de esteroides sexuales (pregnenolona, P5;

dehidroepiandrosterona, DI lA; progesterona, P4;

17-hidroxiprogesterona, 17P4; androstendiona, A

y corticosterona, C), así como de analizar la capa­

cidad de biotransformar prccursores de HES en T

y E2, así como de otros metabolitos (DHA, P4,

17P4, A Y C) durantc las etapas de predeter­

minación y determinación sexual, la concentración

dc la T cn las hcmbras cs mayor a nivel sérico como

gonadal (Salame-Méndez, el al. 1998). Además, en

los ovarios y testículos de embriones no hay di­

ferencia en la hiosíntesis de E2 (Salame-Méndez,

1992; Salame-Méndez el al., 1998). Estos resultados

sugieren que en L. olivacea la TI regula a nivel

gonadal la expresión del gen y/o la actividad de la

enzima 17P-hidroxi-esteroide-deshidrogenasa (17P­

HED) que biotransforma la androstendiona en

tcstostcrona y no de las aromatasas.

En el segundo patrón también se presentan dos va­

riantes. La primera corresponde a Trachemys sClipta

donde Thomas el al. (1992) al estudiar por

histoquímica la actividad de tres hidroxilasas (3"­

hidroxi-esteroide-deshidrogenasa; 3p-HED y la

17P-HED) sólo encontraron su actividad en el

complejo tisular mesonefros-interrenal sin dife­

rencias entre embriones masculinos y femeninos.

Este hallazgo fue corroborado por White y Thomas

(1992a, b, c) quienes al estudiar la biosíntesis de

P4, T, E2 Y C, demostraron que únicamente el

complejo tisular mesonefros-intcrrcnal lo lleva a

cabo antes de la diferenciación gonadal femenina.

Con estas evidencias, así como lo demostrado por

Merchant-Larios el al. (1989) de que sólo en las

¡nterrenales se hace evidente la actividad de la

enzima 3p-HED, White y Thomas (l992a, b)

proponen que a partir del complejo mesonefros­

interrenal se regula la diferenciación sexual

gonadal. Por otro lado, en las gónadas de embriones

de Emys orbicularis desarrollados a la temperatura

feminizante la concentración de los estrógcnos son

mayores (Desvages y Pieau, 1992a).

La segunda variante se da en Lepidochelys olivacea,

especie en la cual, la concentración de T y E2, así

eomo de P5 y P4 son mayores en el cerebro

(diencéfalo) de ¡as hembras durante los periodos

de determinación del sexo, antes y durante la

diferenciación morfológica de la gónada (Salame­

Méndez el al., 1998). Lo anterior apoya la hipótesis

de Merchant y Villalpando (1990), quienes proponen

que el sensor primario de la TI es el SNC y que la

diferenciación gonadal se da a partir de la pro­

ducción de factores neurohormonalcs, los cuales

podrían ser regulados por la acción de las HES

hiosintetizadas en el diencéfalo. Especulando

que las neurohormonas fuesen las mismas hormonas

esteroides, como por ejemplo,la P5 y/o la P4. Se ha

demostrado que la P5 y la P4 como sus metabolitos

Su-reducidos regulan la neurotransmisión como la

mielinización, de tal manera que a nivel del SNC se

consideran como neuroesteroidcs (Kocning el al.,

1995).
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Tanto los resultados obtenidos en T. scripla como

en L. olivacea apoyan la hipótesis de Merchant y

Villalpando (1990) más que la proposición de que

la TI determina el sexo a partir de regular el

metabolismo de HES (v. gr., E2) a nivel gonadal

como lo postulan Pieau el al. (1987) y Crews el al.

(1989). Por tal motivo, la regulación de la

esteroidogénesis es independiente de que se lleve a

cabo directa o indirectamente sobre las células

gonadales. Además las evidencias aportadas por

Merehant-Larios el al. (1997) y Salame-Méndez el

al. (1998) en L. olivacea ponen aún más en tela de

juicio la proposición de Pieau el al. (1987) de que la

TI feminizantc de manera directa, es decir a nivel

gonadal, favorezca la producción de los estrógenos.

Los patrones anteriormente descritos, permiten

aprcciar lo complejo que hasta la fecha ha sido, al

menos para estas siete especies de quelonios sexo.

termodependientes, establecer un modelo general

que describa como la TI determina el sexo y regula la

subsecuente diferenciación ganadal a través de una

producción diferencial de HES. Además, el de

correlacionar durante la morfogénesis gonadal el

efecto de la TI como el de las HES. A este respecto

Pieau (1978) propuso en Emys orbicularis : i) la TI

modula la morfogéncsis ganadal femenina, debido a

que provoca la regresión de los cordones medulares;

a mayor temperatura mayor regresión, y ii) la TI

feminizante es responsable de iniciar la profase

rnciótica. así como del crecimiento de los ovocitos.

Por su parte, Ruiz-Ramírez (1995) demuestra que el

E2 promueve la regresión de los cordones medulares.

De tal manera que se puede plantear que la TI

fcminizantc estimula la diferenciación ganadal a

partir de favorecer su crecimiento, debido tanto al

aumento celular (estimulaeión de la mitosis)

como a la conformación de matriz extracelular.

Mientras que el E2 endógeno provoca la regresión

de los cordones medulares.

Tratando de describir la acción de las HES en la

diferenciación gonadal en las especies cuyo sexo se

determina por la TI, estas tendrían un efecto de tipo

parácrino y/o autócrino (O'Malley, 1989). La T

producida por las células esteroidogénieas

gonadales, paracrinamente regulará el desarrollo de

los cordones medulares a través de inhibir la acción

de los cstrógenos a nivel medular como cortical,

dando lugar a la morfogénesis de los testículos.

Por su parte, el E2 autócrinamente provocará la

regresión de los cordones medulares y estimular
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el crecimiento de la región cortical, dando lugar

a la morfogénesis de los ovarios. A nivel del SNC,

las HES actuarían paráerinamente regulando la

secreción de neurohormonas; las ncurohormonas

directa o indirectamente regularán a nivel

gonadal el metabolismo o la actividad de los

andrógenos y/o estrógenos, a partir de lo cual se

llevará a cabo la diferenciación morfogenética de

los testículos u ovarios.

Para conformar un modelo de la diferenciación

sexual gonadal para L. olivacea (Fig. 2) se propone

lo siguiente: i) la TI maseulinizante a nivel del

dieneéfalo (hipotálamo) inhibe la secreción de

neurohormonas. ii) A nivel de la región medular

(estroma gonadal) se favorece la producción de

Ta través de la regulación de la expresión y/o

actividad de la enzima 17p-HEO. iii) La T pro­

ducida por las células cstcroidogénicas de manera

parácrina, inhibe la acción del E2 lo que favorece

el desarrollo de los cordones medulares

(testiculares) como del estroma gonadal, dando

lugar a que se lleve a cabo el desarrollo de los tes­

tículos. Por su parte i) la TI feminizante a nivel del

diencéfalo (hipotálamo) favorece el metabolismo

de HES. ii) La P5 y/o P4 (neuroesteroides) o la T

como el E2 de manera parácrina, regularán la

secreción de neurohormonas. ¡ii) Las

neurohormonas a través de las terminaciones

nerviosas inhiben a nivel gonada) la acción

inactivadora de la T sobre el E2. iv) El E2 secretado

por las células esteroidogénicas de la región medular

o estroma gonadal, de manera paráerina llevará a

cabo la muerte celular o apoptosis de los cordones

medulares, así como el de estimular el crecimiento

y diferenciación del epitelio somático que conforma

a la región de la corteza. v) La TI feminizante

estimula el crecimiento gonadal a partir de fa­

vorecer el aumento celular (estimulación de la

mitosis) como la conformación de matriz

extracclular.

Por último, cabe destacar que visto así, el pro­

blema multifacétieo de la diferenciación sexual

gonadal en vertebrados, tiene ahora en los reptiles,

(Lance, 1997), peces (Conover y Heins, 1987) y

anfibios (Oournon el al., 1990; Chardard el al., 1995)

sexo.termodependientes, un modelo experimental

que coadyuvará a enriquecer las evidencias ob­

tenidas a partir de los modelos clásicos de estudio

(anfibios, Witsehi, 1967; aves, Wolff y Wolff, 1951 y

mamíferos, Byskov, 1986).
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