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Influencia de la Temperatura de Incubacion en
la Determinacion del Sexo en Quelonios

Influence of incubation temperature in sex determination
in chelonians

Arturo Salame-Méndez*

RESUMEN

En este trabajo se resumen las hipétesis propuestas que tratan de explicar cémo la temperatura de
incubacién (TI) determina el sexo y regula la diferenciacién gonadal en tortugas. Asimismo, se des-
criben y analizan las evidencias experimentales a partir de las cuales, se han estado esclareciendo los
mecanismos de la determinacién del sexo por la TI, asi como la diferenciacién gonadal en las siete
especies de quelonios sexo-termodependientes mds estudiadas.
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ABSTRACT

The hypothesis proposed to explain how the temperature acts in sex determination are summarized.
Also, evidences that support these hypothesis are reviewed and analyzed, especially those related to
the seven most studied temperature-dependent sex determination species of turtles.

Key words: sex, incubation temperature, turtles, chelonians.

Introduccion

En la evolucion de las especies, la reproduccion ha
sido el evento fundamental para su perpetuacién.
Este hecho bioldgico es la integracion en el tiempo y
el espacio de procesos etoldgicos, fisioldgicos y
moleculares que confluyen en ¢l desarrollo y
madurez sexual de las especies animales (Salame-
Méndez y Villalpando-Fierro, en prensa). Sin
embargo, para reproducirse las especies han tenido
que sortear diversas vicisitudes y asi 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 extincién en masa de
reptiles (v. gr., los dinosaurios, Reader, 1991), pero
también han participado como moduladores de la
reproduccién (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 ef al., 1990; Chardard et
al., 1995) y Reptilia (Spotila er al., 1994) han sacado
ventaja del factor temperatura ambiental de tal
manera que éste actia como modulador
epigenético en la determinacién del sexo. En los
reptiles, entre las méas de 6500 especies reconocidas,
se ha demostrado que en 52 de ellas, pertenecientes
a los ordenes Chelonia, Crocodylia y Sauria (Janzen
y Paukstis, 1991), la temperatura de incubacion (T1)
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
serd femenina (temperatura feminizante) (Vogt y
Flores-Villela, 1986).

En este trabajo se presentan las hiptesis propues-
tas que tratan de explicar como la TI determina el
sexo y regula la diferenciacidn gonadal en tortugas.
También se describen las estrategias experimentales
llevadas al cabo para estudiar la determinacion del
sexo por la TI y la diferenciacién gonadal a partir
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de las hipdtesis planteadas. Discutiéndose las
evidencias obtenidas de cada estrategia experi-
mental y, en base de estas, se han planteado algunos
mecanismos que explican como se lleva a cabo la
determinacién del sexo por la TI, asi como la
diferenciaciéon gonadal en quelonios sexo-
termodependientes.

Antecedentes y evidencias

Con sus estudios sobre diferenciacién sexual en
anuros, Witschi (1914a,b;1929) demuestra que la
temperatura del agua del acuario determinaba el
sexo de las larvas que se desarrollaban ahi. Luego,
Uchida (1937) y Yoshikura (1959) en urodelos y
Harrington (1967) en peces, corroboraron lo mismo.

En reptiles, Risley (1933) encontrd la primera
evidencia sobre el efecto de la TI en la diferen-
ciacion gonadal en tortugas. Huevos de la tortuga
Sternotherus odoratus que provenian 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 revertian en testiculos. Treinta y tres
anos después el efecto de la TT fue observado en
otro reptil. Charnier (1966) al estudiar la biologia
reproductiva de la lagartija Agama agama, demostro
que si los huevos de esta especie los incubaba a
una temperatura constante de 27°C 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 acrecentd el interés por
estudiar el efecto que tiene la TI sobre la deter-
minacién del sexo come de la diferenciacién
gonadal en los reptiles. A partir de lo cual se han
publicado trabajos sobre las implicaciones evo-
lutivas (Bull, 1983), ecoldgicas (Vogt y Bull, 1982) y
conservacionistas (Mrosovsky y Yntema, 1980), asi
como los aspectos bésicos del dimorfismo sexual
gonadal con estudios morfoldgicos (Merchant-
Larios y Villalpando-Fierro, 1990; Merchant-
Larios er al., 1989, 1997) y bioquimicos (Pieau et
al., 1994a; Salame-Méndez et al., 1998).

Las hipotesis

Raynaud y Pieau (1985) al trabajar con la tortuga
Emys orbicularis, postulan la primera hip6tesis para
explicar la influencia de la TI en la determinacion
del sexo y la diferenciacién del primordio gonadal
en testiculos u ovarios. Para lo cual se basaron en

el periodo termosensible o critico, en el antigeno
de histocompatibilidad H-Y, asi como la produccién
de estrégenos. El periodo termosensible o critico,
es la etapa del desarrollo embrionario en la cual la
TI determina el sexo; ni antes ni después de éste la
temperatura produce algdin efecto en la diferen-
ciacion sexual. Cabe mencionar que el antigeno H-
Y fué propuesto como el factor determinante del
testiculo (FDT o TDF: testicular determining
factor), independientemente de que sc tratara de
especies heterogaméticas XY o ZW (Wachtel y
Koo, 1981). Sin embargo, McLaren er al. (1984) y
Simpson et al. (1987) refutaron experimentalmente
que este antigeno de histocompatibilidad 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
biosintesis del antigeno H-Y y su receptor y ii) la
produccién de estrogenos y a partir de estos dos
procesos se lleva al cabo la diferenciacion de los
ovarios (Fig. 1a). Por el contrario, si ¢l primordio
gonadal de los embriones es H-Y" y se desarrollan
a 27°C (temperatura masculinizante), la produccion
de los estrogenos serd baja o nula resultando en la
diferenciacion de los testiculos (Fig. 1a).

Crews et al. (1989) proponen una segunda hipotesis
a partir de sus resultados obtenidos en la tortuga
Chelvdra serpentina. Estos autores sugieren que la
determinacion del sexo en esta especie, asi como
para otras tortugas donde su sexo se determina por
la TI como en Chrysemys picta, se debe a la re-
gulacion diferencial en la biosintesis de hormonas
esteroides sexuales (HES). En primer lugar, la TI
en el vitelo regula la liberacion tanto de precursores
como de HES como son la pregnenolona (P5),
progesterona (P4), testosterona (T) y estradiol
(E2). Ademads la TI regula de manera diferencial
la produccién de andrégenos o estrogenos en las
gbnadas y/o interrenales embrionarias (Fig. 1b).
La diferenciacion gonadal femenina se lleva al cabo
a través de que la TI feminizante estimula la accion
de la aromatasa (enzima que biotransforma
andrégenos como la T en estrégenos), lo que
favorece la mayor produccién de estrogenos. Los
estrogenos como el E2, al antagonizar la accion de
los andrdgenos, estimularan el desarrollo de la
region epitelial somética de la corteza del
primordio gonadal, dando como resultado la di-
ferenciacion de los ovarios (Fig. 1b).
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Fig. 1. Las tres primeras hipé6tesis propuestas sobre quelonios sexo-termodependientes que tratan sobre como la temperatura de
incubacion determina el sexo y la diferenciacién gonadal. a) Hipétesis de Raynaud y Picau (1985) basada en la tortuga Emys
orbicularis. anHY* = antigeno de histocompatibilidad HY positivo; T° feminizante = temperatura de incubacién feminizante (29°C);
HY = antigeno de histocompatibilidad; E2 = estradiol; anHY™:= antigeno de histocompatibilidad HY negativo; T° masculinizante
= temperatura de incubacién masculinizante (27°C ). b) Hipétesis de Crews ef al. (1989) basada en la tortuga Chelydra serpentina.
E2 = estradiol. ¢) Hipdtesis de Merchant-Larios y Villalpandoe-Fierro (1990) basada en la tortuga Lepidochelys olivacea. SNC =

sistema nervioso central.

A partir de la hipétesis anterior Crews y Bergeron
(1994) proponen que la determinacion del sexo por
la TI en la tortuga Trachemys scripta se debe a la
regulacion del metabolismo de la T. La diferen-
ciacion sexual gonadal masculina se debe a que la
TI masculinizante, favorece la expresion de los
genes de las reductasas como del gen que codifica
para el receptor de la dihidrotestosterona (DHT).
Tanto la TI1 masculinizante junto con la DHT
inhiben el gen de la aromatasa como del receptor
aestrogenos. De tal manera, la cnzima Sa-reductasa
al biotransformar la T en DHT y al estar presente
su receptor, esta hormona llevaria al cabo la dife-
renciacion de los testiculos. En el caso de la dife-
renciacion sexual femenina, la TI feminizante re-
gula tanto la expresion del gen de la aromatasa como
la expresion del gen del receptor a estrogenos. De
tal manera que la diferenciacion de los ovarios se
darfa a partir de que el gen de la Sa-reductasa al

permanecer de manera constitutiva, el E2 reprimiria
al gen del receptor para la DHT o por un mecanis-
mo de retroalimentacién negativa el E2 reprimiria
al gen de la Sa-reductasa.

Merchant y Villalpando (1990) postulan una tercera
hipotesis a partir de sus previos estudios en la
tortuga marina Lepidochelys olivacea (Merchant-
Larios ef al., 1989). Estos autores proponen que la
TI feminizante actiia de manera indirecta, es decir,
a nivel extragonadal llevindose al cabo la diferen-
ciacion de los ovarios a través de inducir a nivel
del sistema nervioso central (SNC) la secrecién de
una(s) neurchormona(s). Su modelo es el siguiente
(Fig. 1c), la TI feminizante modula la secrecion de
la(s) neurohormona(s) que actuaria como factor
morfogenético sobre el primordio gonadal. En este
tejido la neurohormona estimulard la aromati-
zacion y, los estrégenos producidos como el E2,
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desencadenardn la diferenciacion gonadal fe-
menina.

Por su parte, Janzen y Paukstis (1991) proponen otra
hipdtesis que relaciona, por un lado, la regulacion de
genes sexo-determinantes en quelonios sexo-
termodependientes (Nakamura et al., 1987;
Nakamura, 1989) y, por otro, la proposicién hecha
por Deeming y Ferguson (1989) de que la determi-
nacién del sexo por TI en cocodrilos se da por
medio de la regulacién 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 gonadal. Siendo
el 6rgano blanco de la TI el hipotilamo; favo-
reciendo la TI masculinizante en este tejido la
expresion de un gen sexo-determinante cuya
proteina al actuar como “molécula efectora”,
propiciaria en el hipotdlamo la secrecién del factor
liberador de la hormona luteinizante (FLHL). El
FLHL actuard sobre la adenohipdfisis estimulando
la secrecién de la hormona luteinizante, misma que
regulara el metabolismo de andrégenos (v. gr., T).
Por su parte, la “molécula efectora” a nivel gonadal
al regular la expresién del gen de la aromatasa se
llevard al cabo la biosintesis de los estrégenos (v.
gr., E2).

Es evidente que las hip6tesis descritas no necesa-
riamente son excluyentes sino concuerdan en que
la TI directa y/o indirectamente: i) actda en la
determinacién del sexo en un estadio especifico del
desarrollo (periodo termosensible o critico) y ii) a
partir de la regulacién en la produccién de
estrégenos, se llevard a cabo la diferenciacion sexual
gonadal. A partir de estos puntos coincidentes, se
estructura la siguiente hipdtesis integrativa que es
la que actualmente se toma como hipGtesis 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 biosintesis de
estrégenos (aromatizacion), resultando la diferen-
ciacién de los ovarios; ii) la TI masculinizante
durante el periodo critico, no estimula ni a nivel
gonadal ni del SNC la aromatizacion, resultando la
diferenciacion de los testiculos.

Discusion

El hechq de que las HES sean el comin denomina-
dor en las hip6tesis descritas, se fundamenta en la

teoria hormonal de la diferenciacién sexual (Sa-
lame-Méndez y Villalpando-Fierro, en prensa). En
esta teoria se propone que la diferenciacion sexual
gonadal es regulada por la accién de las HES en
etapas especificas del desarrollo embrionario, sien-
do los andrégenos los responsables de la diferen-
ciacién de los testiculos y los estrogenos de los ova-
rios. La teoria hormonal tiene varias eviden-
cias que la favorecen entre las que destacan: i) la re-
version sexual por la administracién de esteroides
sexuales (ver por ejemplo peces, Hunter y
Donaldson, 1983; anfibios, Villalpando y Merchant-
Larios, 1990; reptiles, en especies cuyo sexo no se
determina por la TT Gallien, 1973 y en especies con
determinacion del sexo por TI Crews et al., 1994;
aves, Scheib, 1983; mamiferos, marsupiales Burns,
1961) y ii) en ausencia de enzimas involucradas en
la biosintesis de HES no hay desarrollo gonadal
(Luo et al., 1994).

En quelonios cuyo sexo se determina por la TI la
diferenciacion gonadal se da a partir de que la TI
masculinizante favorece el metabolismo de los
andrégenos (v. gr., T), siendo los responsables de la
diferenciacién testicular. La TI feminizante fa-
voreceria el metabolismo de los estrogenos (v. gr.,
E2), siendo estos los moduladores de la diferen-
ciacion de los ovarjos. Esta hipétesis integrativa
ha sido puesta a prueba en siete especies de
quelonios sexo-termodependientes, cinco de ellas
dulceacuicolas -Chelydra serpentina (Crews et al.,
1994); Emys orbicularis (Pieau ef al., 1994b);
Malaclemys terrapin (Jeyasuria et al., 1994); Testudo
graeca (Pieau, 1975) y Trachemys scripta (Wibbels
et al., 1991b), - y dos marinas -Dermochelys coriacea
(Desvages et al., 1993) y Lepidochelys olivacea
(Merchant-Larios y Villalpando-Fierro, 1990; Sa-
lame-Méndez et al., 1998)-. En general, se han lle-
vado a cabo tres estrategias experimentales: 1) ad-
ministrar HES como de agonistas de estas; ii) dilu-
cidar su biosintesis y iii) determinar la presencia
de sus receptores. :

Para abordar la primera estrategia se han administra-
do andrdgenos: androstendiona (Crews et al., 1995),
T (Pieau, 1974; Gutzque y Bull, 1986; Gutzque y
Chymiy, 1988; Crews et al., 1989), DHT (Wibbels y
Crews, 1995; Wibbels er al., 1991b). Estrogenos: E2
(Pieau, 1969, 1970; Bull et al., 1988b; Gutzque y
Chymiy, 1988; Crews et al., 1991; Dorizzi et al., 1991;
Wibbels ef al., 1991a; Crews et al., 1994; Wibbels y
Crews, 1995; Merchant-Larios et al., 1997), estrona
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(Crews et al., 1995). Asi como el de administrar
anticuerpos contra T, E2 como de moléculas con
mayor actividad (agonistas) androgénica o
estrogénica (Crews ef al., 1989; Wibbels y Crews,
1995).

La segunda estrategia experimental, que es la de-
terminacion de la biosintesis de HES, se ha abor-
dado de la siguiente manera: i) caracterizar
histoquimicamente la actividad de enzimas
esteroidogénicas en tejidos urogenitales durante
diversos periodos del desarrollo embrionario
(Pieau, 1972, 1973, 1974; Merchant-Larios ef al.,
1989; Thomas et al., 1992); ii) evaluar la actividad
de la aromatasa (proceso de aromatizacion)
(Desvages y Pieau, 1992a, b; Desvages er al., 1993;
Crews y Bergeron, 1994; Crews et al., 1994;
Jeyasuria et al., 1994), asi como la de bloquear
farmacol6gicamente su actividad (Crews y
Bergeron 1994; Rhen y Lang, 1994; Dorizzi et al.,
1994; Wibbels y Crews, 1994); iii) evaluar los niveles
circulantes de diversos esteroides sexuales (Pieau
et al., 1982; Dorizzi et al., 1991, White y Thomas,
1992b; Salame-Méndez et al., 1998); iv) determinar
la biosintesis in vitro de andrégenos, estrogenos,
glucocorticoides, asi como determinar sus concen-
traciones enddgenas en tejidos urogenitales, que
incluyen gonadas, mesonefros e interrenales en
diferentes etapas de la diferenciacién sexual
gonadal (Desvages y Pieau, 1991; Salame-Méndez,
1992; White y Thomas, 1992a; Desvages et al., 1993;
Salame-Méndez et al., 1998), asi como en el cere-
bro (Salame-Méndez et al., 1998).

Con respectoa la tercera estrategia, se ha establecido
la presencia del receptor a estrégenos, complejo
citoplasmatico 95, en las génadas, mesonefros e
interrenales de embriones de ambos sexos (Salame-
Méndez, 1992) y por autorradiografia en érganos
urogenitales embrionarios (Gahr er al., 1992).
También, se ha bloqueado este receptor durante
la diferenciacién gonadal femenina (Dorizzi et al.,
1987, 1991; Crews et al., 1994; Wibbels y Crews,
1995).

Otras estrategias experimentales que se han [levado
al cabo son las siguientes: i) determinacién de
antigenos de superficie como el H-Y (Engel et al.,
1981; Zaborski et al., 1988); ii) presencia de proteinas
de shock térmico (Schlesinger, 1989) y iii) de-
terminar la presencia de genes sexo-determinantes
previamente demostradas en otras clases de
vertebrados (ZFY, Bull et al., 1988a; SRY, Tiersch

et al., 1991; Coriat et al., 1994; Spotila et al., 1994),
asi como de secuencias de ADN del cromosoma W
(Bkm) (Demas y Wachtel, 1990; Demas et al., 1990).
Los resultados de esta dltima estrategia experi-
mental, han demostrado que estos genes o algunas
de sus secuencias, estdn presentes en animales
de ambos sexos. Sin embargo, resta determinar
su presencia en tejidos embrionarios, asi como el
estudiar en que momento de la ontogenia de la di-
ferenciacién 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 administracién de
estrégenos como de agonistas, asi como de bloquear
tanto la aromatizacién como el receptor a
estrégenos, se resumen como sigue: i) los estrogenos
administrados vencen el efecto de la TI
masculinizante, de tal manera que se desarrollan
ovarios; ii) los anticuerpos contra estrogenos y el
bloqueo de la aromatizacién provocan que se
diferencien testiculos en los embriones desarrollados
a la TI feminizante y iii) al inhibir el receptor a
estrogenos en embriones desarrollados a la tempe-
ratura feminizante, se desarrollan testiculos. Estas
evidencias claramente dejan ver que la TI
feminizante por medio de los estrogenos, se lleva al
cabo la diferenciacién de los ovarios.

Es importante remarcar que a pesar de que estas
evidencias apoyan la hipétesis de que la dife-
renciacién sexual femenina en tortugas sexo-
termodependientes es estrogeno-dependiente, son
evidencias experimentales de tipo farmacolégico,
por lo que tal vez no sean aplicables a las condiciones
fisiologicas de los organismos. Por ejemplo, el E2
administrado a embriones desarrolladosala TI
masculinizante en efecto, provoca la formacién de
ovarios (Wibbels et al., 1992) pero son de menor
tamano que los desarrollados normalmente
(Merchant-Larios et al., 1997) o causar efectos
teratogénicos (Pieau, 1975), asi como de observarse
un efecto paraddjico 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 produccién de HES, se agrupan en dos
patrones: i) la existencia de una relacion entre la
TI, el favorecimiento de la produccién de HES a
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nivel gonadal y su subsecuente diferenciacion, y ii)
la existencia de una relacién entre la TI y el
favorecimiento de la produccién de HES a nivel de
las interrenales, asi como del SNC durante los
periodos de la diferenciacion sexual gonadal.

Con respecto al primer patrén hay dos variantes.
La primera, ha sido demoswrada en las tortugas
Emys orbicularis (Desvages y Pieau, 1991, 1992a,
b), Malaclemys terrapin (Jeyasuria et al.,1994) y
Dermochelys coriacea (Desvages et al., 1993).
Durante la etapa de la diferenciacion gonadal
femenina y bajo el efecto de la TI feminizante en
las tres especies es mayor la actividad de la
aromatasa, lo que sugiere que la produccién de
estrogenos se favorece. Sin embargo, hay evidencias
que no apoyan la proposicion anterior. Pieau (1972,
1973, 1974) en E. orbicularis al evaluar
histoquimicamente la actividad de la enzima 3p-
hidroxi-esteroide-deshidrogenasa (3p-HED), sélo la
encontrd enzimdtica en tejidos urogenitales
masculinos. Por otra parte Pieau ef al. (1982) al
determinar en E. orbicularis 1os niveles circulantes de
HES (v. gr., E2) la concentracion de los estrogenos
no es mayor que la de los androgenos en los em-
briones desarrollados a la TI feminizante, Ademds,
en esta misma especie, al estudiar durante el periodo
termosensible la biotranstormacién de precursores
a estrogenos (Desvages y Pieau, 1991), asi como el
determinar por cromatografia de alta presidn
(HPLC) diversos esteroides en las gonadas de
embriones desarrollados a la temperatura
feminizante (Desvages y Pieau, 1991) solo hay
trazas de estrogenos (estradiol y estrona), siendo
ademds muy bajos los niveles enddgenos de estos
etrogenos (Dorizzi et 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 endégenos en
las génadas, los mesonefros y en las interrenales
de esteroides sexuales (pregnenolona, PS;
dehidroepiandrosterona, DHA; progesterona, P4;
17-hidroxiprogesterona, 17P4; androstendiona, A
y corticosterona, C), asi como de analizar la capa-
cidad de biotransformar precursores de HESen T
y E2, asi como de otros metabolitos (DHA, P4,
17P4, A y C) durante las etapas de predeter-
minacidn y determinacion sexual, la concentracion
de la T en las hembras es mayor a nivel sérico como
gonadal (Salame-Méndez, et al. 1998). Ademas, en

los ovarios y testiculos de embriones no hay di-
ferencia en la biosintesis de E2 (Salame-Méndez,
1992; Salame-Méndez et al., 1998). Estos resultados
sugieren que en L. ofivacea la TI regula a nivel
gonadal la expresidn del gen y/o la actividad de la
enzima 17-hidroxi-esteroide-deshidrogenasa (17p-
HED) que biotransforma la androstendiona en
testosterona y no de las aromatasas.

En el segundo patrén también se presentan dos va-
riantes. La primera corresponde a Trachemys scripta
donde Thomas er al. (1992) al estudiar por
histoquimica la actividad de tres hidroxilasas (3a-
hidroxi-esteroide-deshidrogenasa; 3p-HED y la
17p-HED) s6lo 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 biosintesis de
P4, T, E2 y C, demostraron que unicamente el
complejo tisular mesonefros-interrenal lo lleva a
cabo antes de la diferenciacion gonadal femenina.
Con estas evidencias, asi como lo demostrado por
Merchant-Larios et al. (1989) de que sélo en las
interrenales se hace evidente la actividad de la
enzima 3pB-HED, White y Thomas (1992a, b)
proponen que a partir del complejo mesonefros-
interrenal se regula la diferenciacién sexual
gonadal. Por otro lado, ¢n las génadas de embriones
de Emys orbicularis desarrollados a la temperatura
feminizante la concentracion de los estrégenos son
mayores (Desvages y Pieau, 1992a).

La segunda variante se da en Lepidochelys olivacea,
especie en la cual, la concentracion de T y E2, asi
como de P5 y P4 son mayores en el cerebro
(diencéfalo) de las hembras durante los periodos
de determinacidon del sexo, antes y durante la
diferenciacion morfoldgica de la gonada (Salame-
Meéndez et al., 1998). Lo anterior apoya la hipotesis
de Merchanty Villalpando (1990), quienes proponen
que el sensor primario de la TI es el SNC y que la
diferenciacion gonadal se da a partir de la pro-
duccion de factores neurohormonales, los cuales
podrian ser regulados por la accion de las HES
biosintetizadas en el diencéfalo. Especulando
que las neurohormonas fuesen las mismas hormonas
esteroides, como por e¢jemplo, la PS5 y/o la P4. Se ha
demostrado que la P5 y la P4 como sus metabolitos
Sa-reducidos regulan la neurotransmisién como la
mielinizacion, de tal manera que a nivel del SNC se
consideran como neuroesteroides (Koening ef al.,
1995).
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‘Tanto los resultados obtenidos en T. seripta como
en L. olivacea apoyan la hipétesis de Merchant y
Villalpando (1990) mas que la proposicién 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 et al. (1987) y Crews et al.
(1989). Por tal motivo, la regulacién de la
esteroidogénesis es independiente de que se lleve a
cabo directa o indirectamente sobre las células
gonadales. Ademas las evidencias aportadas por
Merchant-Larios et al. (1997) y Salame-Méndez et
al. (1998) en L. olivacea ponen atin mas en tela de
juicio la proposicién de Pieau et al. (1987) de que la
TI feminizante de manera directa, es decir a nivel
gonadal, favorezca la produccién de los estrogenos.

Los patrones anteriormente descritos, permiten
apreciar 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 diferenciacion gonadal a través de una
produccién diferencial de HES. Ademas, el de
correlacionar durante la morfogénesis gonadal el
efecto de la TT como el de las HES. A este respecto
Pieau (1978) propuso en Emys orbicularis : 1) la TI
modula la morfogénesis gonadal femenina, debido a
que provoca la regresion de los cordones medulares;
a mayor temperatura mayor regresion, y ii) la TI
feminizante s responsable de iniciar la profase
meidtica, asi como del crecimiento de los ovocitos.
Por su parte, Ruiz-Ramirez (1995) demuestra que el
E2 promueve la regresion de los cordones medulares.
De tal manera que se puede plantear que la TI
feminizante estimula la diferenciacion gonadal a
partir de favorecer su crecimiento, debido tanto al
aumento celular (estimulacidn de la mitosis)
como a la conformacién de matriz extracelular.
Mientras que el E2 enddgeno provoca la regresion
de los cordones medulares.

Tratando de describir la accién de las HES en la
diferenciacién gonadal en las especies cuyo sexo se
determina por la T1, estas tendrian un efecto de tipo
pardcrino y/o autécrino (O’Malley, 1989). La T
producida por las células esteroidogénicas
gonadales, paracrinamente regulara el desarrollo de
los cordones medulares a través de inhibir la accion
de los estrogenos a nivel medular como cortical,
dando lugar a la morfogénesis de los testiculos.
Por su parte, el E2 autcrinamente provocara la
regresion de los cordones medulares y estimular

¢l crecimiento de la region cortical, dando lugar
a la morfogénesis de los ovarios. A nivel del SNC,
las HES actuarian paracrinamente regulando la
secrecion de neurohormonas; las neurohormonas
directa o indirectamente regulardan a nivel
gonadal e] metabolismo o la actividad de los
androgenos y/o estrogenos, a partir de lo cual se
llevara a cabo la diferenciacién morfogenética de
los testiculos u ovarios.

Para conformar un modelo de la diferenciacion
sexual gonadal para L. olivacea (Fig. 2) se propone
lo siguiente: 1) la TI masculinizante a nivel del
diencéfalo (hipotilamo) inhibe la secrecién de
neurchormonas. i) A nivel de la regiéon medular
(estroma gonadal) se favorece la produccidn de
T a través de la regulacion de la expresion y/o
actividad de la enzima 17p-HED. iii) La T pro-
ducida por las células esteroidogénicas de manera
pardcrina, inhibe la accién 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-
ticulos. Por su parte i) la TI feminizante a nivel del
diencéfalo (hipotdlamo) favorece el metabolismo
de HES. ii) La P5 y/o P4 (neuroesteroides) ola T
como el E2 de manera pardcrina, regularin la
secrecién de neurohormonas. 1ii) Las
neurchormonas a través de las terminaciones
nerviosas inhiben a nivel gonadal la accién
inactivadora de la T sobre el E2. iv) El E2 secretado
por las células esteroidogénicas de la region medular
o estroma gonadal, de manera pardacrina llevara a
cabo la muerte celular o apoptosis de los cordones
medulares, asi como el de estimular el crecimiento
y diferenciacién del epitelio somatico que conforma
a la region de la corteza. v) La TI feminizante
estimula el crecimiento gonadal a partir de fa-
vorecer el aumento celular (estimulacién de la
mitosis) como la conformacién de matriz
extracelular.

Por 1ultimo, cabe destacar que visto asi, el pro-
blema multifacético de la diferenciacién sexual
gonadal en vertebrados, tiene ahora en los reptiles,
(Lance, 1997), peces (Conover y Heins, 1987) y
anfibios (Dournonet al., 1990; Chardard e al., 1995)
sexo-termodependientes, un modelo experimental
que coadyuvard a enriquecer las evidencias ob-
tenidas a partir de los modelos cldsicos de estudio
(anfibios, Witschi, 1967; aves, Wolff y Wolff, 1951 y
mamiferos, Byskov, 1986).
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Fig 2. Modelo a partir del cual se describe la diferenciacién sexual gonadal en la tortuga marina sexo-termodependiente Lepidochelys
olivacea. T = testosterona; 17p-HED = 17f-hidroxi-esteroide-deshidrogenasa; E2 = estradiol; HES = hormonas esteroides

sexuales; PS5 = pregnenolona; P4 = progesterona.
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