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RESUMEN

Los vertebrados se reproducen de manera sexual, es decir, los gametos masculinos y femeninos tienen que
interactuar para formar un nuevo individuo. Ahora bien, existe una diferencia en la morfologia de los drganos de
transporte y almacenamiento de espermatozoides, dependiendo de las diversas estrategias reproductivas, como la
fertilizacidn interna y la fertilizacion externa. La produccién de espermatozoides se lleva a cabo en los testiculos, en
la mayoria de los peces y anfibios, contienen ldbulos seminiferos con espermatogénesis cistica; y, en reptiles y
mamiferos la espermatogénesis en los tubulos seminiferos es radial. La maduracion de los espermatozoides de
fertilizacidn externa es adquirida en el trayecto dentro del conducto espermatico, al ser liberado al ambiente externo;
por otro lado, se ha propuesto que la maduracién de los espermatozoides en mamiferos puede estar dividida en tres
grandes eventos: a) espermiogénesis (testiculo), b) maduracién epididimaria y c) capacitacion espermatica (tracto
reproductor femenino). En vertebrados superiores como los mamiferos, los espermatozoides que se encuentran en
los tubulos seminiferos ya son morfoldgicamente similares a los que fertilizan al ovocito, pero atiin no han adquirido
su capacidad fertilizante. Por lo cual, deben recorrer el tibulo epididimario, que les permitira fertilizar al ovocito, los
cambios involucran modificaciones en el nucleo, el acrosoma, elementos del citoesqueleto, gota citopldsmica o
membrana plasmatica del espermatozoide; ademas presentardn una serie de cambios bioquimicos que
secuencialmente modifican la fisiologia del espermatozoide. En estudios realizados en nuestro grupo de trabajo,
hemos encontrado que, los espermatozoides de anfibios, reptiles y mamiferos presentan modificaciones
postesticulares importantes para adquirir su capacidad fertilizante, por ejemplo: fosforilacion de tirosinas, migracion
de la gota citoplasmatica y modificacion en carbohidratos de membrana; por otro lado, en especies que presentan
almacenamiento prolongado de espermatozoides, se hemos observado que, la maduracion espermatica depende
del tiempo de almacenamiento y termina en la region caudal del epididimo.
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ABSTRACT

Reproduction in vertebrates is sexual, that is, male and female gametes must interact to form a new individual. Now,
there is a difference in the morphology of organ transport and sperm storage, depending on several reproductive
strategies, such as internal fertilization and external fertilization. Sperm production takes place in the testes, in most
fish and amphibians, they contain seminiferous lobes with cystic spermatogenesis; and in reptiles and mammals,
spermatogenesis in the seminiferous tubules is radial. The maturation of externally fertilized sperm is acquired during
the journey within the spermatic duct, upon being released to the external environment. On the other hand, it has
been proposed that the maturation of sperm in mammals can be divided into three major events: a) Spermiogenesis
(testis); b) Epididymal maturation and c) Sperm capacitation (female reproductive tract). In higher vertebrates such
as mammals, the sperm found in the seminiferous tubules are already morphologically the same as those that fertilize
the oocyte, however, they have not yet acquired their fertilizing capacity. Therefore, they must travel through the
epididymal tubule, allowing them to fertilize the oocyte. The changes involve modifications in the nucleus, the
acrosome, elements of the cytoskeleton, cytoplasmic droplet or plasmatic membrane of the sperm. They will also
present a series of biochemical changes that sequentially modify sperm physiology. In studies carried out in the
working group, we have found that the sperm of amphibians, reptiles and mammals present necessary post-testicular
modifications to acquire their fertilizing capacity, for example: tyrosine phosphorylation, migration of the
cytoplasmic droplet and modification of membrane carbohydrates. On the other hand, in species that present
prolonged storage of sperm, it has been observed that sperm maturation depends on the storage time and ends in
the caudal region of the epididymis.
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INTRODUCCION

La reproduccion en vertebrados es del tipo sexual, es decir, un gameto masculino fertilizard a un gameto
femenino, al unirse daran origen a un embridn unicelular o cigoto, que, al desarrollarse, generara un nuevo
individuo asegurando asi la perpetuacion de la especie.

Los gametos se caracterizan por contar con una carga genética haploide, resultado de la reduccién
genética después de la divisién por meiosis de la célula germinal precursora, en los machos se denomina:
espermatocito primario (Arenas-Rios et al., 2012). Cuando tiene lugar la interaccion entre gametos se
lleva a cabo el apareamiento del material genético proveniente del espermatozoide y el ovocito, siendo
ésta la base de la variabilidad genética en una poblacién, y la recuperacién de la carga genética diploide
(Arenas-Rios et al., 2012). La diferencia en la morfologia de los 6rganos de transporte y almacenamiento
de espermatozoides en los vertebrados depende de la especie, lo que conlleva a diversas estrategias
reproductivas y sistemas de apareamiento a lo largo de la evolucién (Emlen & Oring, 1977).

Los diversos vertebrados han desarrollado adaptaciones evolutivas para favorecer la fertilizacion bajo
diferentes condiciones (Grassé, 1978), como ejemplo la fertilizacion interna, que es propia de los
amniotas: reptiles, aves y mamiferos; los cuales presentan diversas caracteristicas anatdmicas, fisioldgicas
y comportamentales, que han conducido finalmente a una estrategia reproductiva que permite la
sobrevivencia de los embriones hasta el estadio final del desarrollo embrionario (Villagran Santacruz,
2013). En cambio, la fertilizacidn externa es realizada por una gran cantidad de vertebrados acuaticos de
los diferentes grupos de peces y anfibios.

La diversidad en los peces, tanto dulceacuicolas como marinos, los ambientes en los que habitan son tan
distintos, que presentan una importante diversidad de estrategias adaptativas, estas se pueden identificar
desde un enfoque morfoldgico, fisiolégico, bioquimico y molecular (Grier et al., 2009). Al igual que en
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otros vertebrados, la produccion de gametos se realiza en los drganos especializados, el ovario en la
hembra y el testiculo en el macho mediante el proceso conocido como gametogénesis. La generacion de
espermatozoides se le denomina espermatogénesis (Grier et al., 2009).

ESPERMATOGENESIS CISTICA, SEMICISTICA Y TUBULAR

La espermatogénesis, proceso por el cual se producen los espermatozoides, de manera general consiste
en 3 etapas: etapa proliferativa mitética, etapa proliferativa meidtica y espermiogénesis; se lleva a cabo
en los testiculos, érgano cuya posicidon anatdmica varia entre las especies, pero en general pueden estar
localizados al interior de la cavidad abdominal, que la presentan todos los vertebrados inferiores, los
reptiles, las aves y algunas especies de mamiferos, o pueden estar en posicidn externa, ya sea adosados a
la cara ventral de las extremidades inferiores (posicidon inguinal) o bien, estar alejados del cuerpo
(pendulares), en ambos casos, se les denomina escrotales (Coward et al., 2002; Sanz-Ochotorena et al.,
2011).

En anfibios, los testiculos pueden ser redondeados u ovoides, generalmente localizados en la pared dorsal
de la cavidad visceral, pendientes del mesenterio dorsal (mesorquio). En la mayoria de peces, los testiculos
son organos pareados, pueden ser lobulados o tubulares, sin embargo, algunas especies presentan
asimetria morfo-funcional, ya que uno de los testiculos es mas pequefio que el otro y no es funcional
(Coward et al., 2002; Sanz-Ochotorena et al., 2011).

El fotoperiodo y la temperatura son variables abidticas que inciden sobre la disponibilidad energética que
los organismos destinan al proceso reproductivo, asi como en la produccién vy liberacion de hormonas
esteroides por parte de las células de Leydig (Nakane & Yoshimura, 2019). Considerando el enfoque
filogenético, de acuerdo con su organizacidn tisular, el testiculo en los grupos inferiores, como peces y
anfibios, es de tipo lobular, mientras que en los superiores como el humano es tubular; en relacién con la
manera en que se lleva a cabo el proceso de la espermatogénesis, en los primeros es de tipo semiquistica
y en los segundos es del tipo radial, en donde el epitelio seminifero se encuentra concéntrico a un espacio
luminal (Grier et al., 2009). En las especies con testiculos lobulares, la espermatogénesis se lleva a cabo
en quistes separados y los espermatozoides son liberados a un espacio o lumen que los dirige al conducto
eferente (Grier et al., 2009).

En los vertebrados se reconocen dos tipos de fertilizacion de acuerdo con el sitio en donde ocurre, la
externa que se presenta en el 94% de las especies de peces y en la mayoria de los anfibios anuros; la cual
consiste en expulsar los gametos masculinos y femeninos a un medio externo con la finalidad de que
fertilicen, donde el espermatozoide debe entrar por el micrépilo del ovocito (Patzner, 2008). Por otra
parte, la fertilizacion interna esta presente en un pequefio grupo de peces (el 6%), en la mayoria de los
anfibios urodelos y en todos los amniotas (Patzner, 2008). Los gonopterigios y mixopterigios en peces
Oseos y claspers en cartilaginosos, son estructuras intromitentes con los que cuentan los condrictios y
teledsteos respectivamente, para depositar los espermatozoides en el tracto genital de la hembra, los
espermatozoides se encuentran agrupados en espermatozeugmata (envoltura con caracteristicas
antimicrobianas, antiparasitarias y lubricante) (Herrdez et al., 2017; Reis, 2003; Rurangwa et al., 2004;
Wootton & Smith, 2014). En el caso de las especies con fecundacién externa, es decir, la mayoria de los
peces 6seos, los espermatozoides se consideran modernos por su forma, conjunto de sistemas vy
elementos que los estructuran (Andrade et al., 2001), ahora bien, en el caso de especies con fertilizacion
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interna, por ejemplo, en peces teledsteos, los espermatozoides no presentan acrosoma, ya que no lo
requieren (Andrade et al., 2001).

En los peces y anfibios, los testiculos contienen ldbulos seminiferos donde se lleva a cabo la
espermatogénesis cistica; y en reptiles y mamiferos la espermatogénesis tiene lugar en tubulos (tubulos
seminiferos) la cual, se desarrolla dentro del l6bulo testicular se denomina cistica, como ocurre en la
mayoria de los peces (e]j. Characidos) y anfibios (ej. Xenopus) mientras que la espermatogénesis semicistica
sucede parcialmente fuera del I6bulo, por ejemplo: los teledsteos Characidos y los Hopplias malabaricus
también conocidos como moncholo (Billard, 1986; Grier et al., 1980; Grier, 1981; Quagio-Grassiotto et
al., 2001) (Figura 1).

Figura 1. (1) Patrdn filogenético de la distribucion de arreglos testiculares en los teledsteos.

Tubular anastomosado: teledsteos primitivos; lobular: teledsteos superiores. Tipo lobular
restringido es un cardcter diagndstico en Atherinomorpha (Parenti & Grier, 2004). A)
Testiculo espermatogonial restringido y B) Testiculo espermatogonial no restringido. (Il) A)
Testiculo tubular anastomosado, en el que el compartimento germinal forma un sistema
tubular continuo presente en especies primitivas. B) Testiculo lobular, los I6bulos terminan
en la periferia. AT. Tubulos anastomosados; L. I6bulos; MD. Ducto principal (Grier, 1993).
(111) Célula de Sertoli en humanos, obsérvense las espermatogonias (SG), los espermatocitos
primarios (SC), las espermatidas (SD), las células de Sertoli (S) y su citoplasma que contiene
lipidos (L). Las uniones especializadas entre las células de Sertoli que es radial (Sanz
Ochotorena et al., 2021). En el recuadro se observa: C, cisternas; F, fibrillas. Figura
modificada de (Kerr et al., 2006).
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La espermatogénesis es un proceso celular dindmico tanto en el espacio como en el tiempo, en el que
ocurren los eventos involucrados en el desarrollo de las espermatogonias hasta convertirse en
espermatozoides con ayuda de las células de Sertoli (Clermont, 1972). La espermatogénesis transcurre en
tres fases:

o 1°. Etapa proliferativa mitdtica. La cual consiste en la divisién y multiplicacion de las espermatogonias
donde, las células de Sertoli mantienen la potencialidad reproductiva regulando la entrada de
nutrientes y factores de crecimiento necesarios para las espermatogonias, asi como proteccion ante
agentes dafninos (Hermo et al., 2010).

s En mamiferos, particularmente en la rata, se han identificado: células tallo, células proliferantes, y
células en diferenciacion. El adecuado desarrollo de éstas es dependiente de un microambiente
especifico, conformado por las células de Sertoli y las células mioides, favorecido por las células de
Leydig (Hermo et al., 2010).

o 2° Etapa proliferativa meidtica de espermatocitos. La divisidn celular en las espermatogonias cambia
de mitosis a meiosis. Durante la meiosis los espermatocitos experimentan apareamiento de los
cromosomas, sinapsis e intercambio genético, asi como transformacién en células haploides después
de la meiosis (Hermo et al., 2010). Las células meidticas forman entidades estructurales especificas
como el complejo sinaptonémico (Griswold, 2016). En la meiosis 1 se dividen los espermatocitos
primarios 2n (unidad espermatogénica) y dan lugar a los espermatocitos secundarios (n); los
espermatocitos pasan por dos meiosis, el resultado de la meiosis 2, son las espermatidas, en este
proceso los espermatocitos pierden del 80 al 90% de su tamafio, la cromatina se condensa, el
nucleoplasma se incorpora al citoplasma y el resto del material es fagocitado (Hermo et al., 2010).

o 3° Espermiogénesis. Por ultimo, las espermatidas se desarrollan en espermatozoides como resultado
de una complicada metamorfosis, e involucra dramaticas modificaciones estructurales en la forma del
nucleo, la compactacién de la cromatina nuclear, la formacién de un acrosoma, y el establecimiento
de un flagelo que le permitira eventualmente la movilidad (Hermo et al., 2010). La espermatogénesis
en consecuencia constituye la renovacion y proliferacion de espermatogonias indiferenciadas, la
diferenciacion espermatogonial, la meiosis de los espermatocitos, y la metamorfosis de las
espermatidas para formar espermatozoides (Hermo et al., 2010) (Figura 2).

La definicion moderna de espermatogénesis contempla un cuarto componente, que es la apoptosis,
proceso de eliminacion fisiologica de células germinales que permite mantener un balance numérico entre
las células germinales que incrementan en nimero por proliferacidn, respecto a la poblacién de células de
Sertoli que son terminales y no proliferan en la etapa adulta del individuo (Zakariah et al., 2022).

En mamiferos, a la liberacién de los espermatozoides del epitelio seminifero, es conocido como:
espermiacion, se encuentra bajo el control sinérgico de la hormona foliculo estimulante (FSH) y ausencia
de testosterona (Narula et al., 2002).

Los factores que delinean los procesos evolutivos en los niveles de organizacién y complejidad en la
naturaleza son siempre los mismos. Asi, los conceptos de medio ambiente externo a nivel de metazoarios
o medio ambiente interno en células eucariontes, organelos o moléculas, reaccionan a presiones de
seleccion de igual forma. La similitud de un modelo con ligeras variantes en un inicio se expone e inscribe
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en un “continum” de variabilidades, morfoldgicas, estructurales, metabdlicas y electroquimicas, cuya
funcionalidad o adaptacién al medio ambiente macro, micro o molecular le daran la prevalencia durante
cierto tiempo y a tal espacio; hasta que la suma de ciertas diferencias en comparacion con el modelo inicial
los aleja para ser funcionales o no (Andrade et al., 2001; Grier, 1993; Grier, 1981; Mattei et al., 1993;
Schulz et al., 2010).

Aunque en otros ambientes con temperatura, pH y iones de K?*, Ca**, Mg* y HCOs y enzimas, presion
osmotica y sefializacién para la accion tipos celulares, los haga aptos y tan distintos como para la
fertilizacion externa o interna que dependerd de los tipos y formas de flagelos, como de la
espermatogénesis quistica o semiquistica que los origind, o de los mecanismos quiescentes y cascadas de
sucesos para la activaciéon y la movilidad vy, llegar a la fertilizacién en ocasiones dirigido por sustancias
provenientes de los dvulos, en su conjunto de la evolucién el comportamiento y la biologia de los
organismos (Andrade et al., 2001; Grier, 1993; Grier, 1981; Mattei et al., 1993; Schulz et al., 2010).

(l) Espermatogénesis (ll)

20 gspermatogonia
1 Mitosis

2n 2n Espermatocito
primario

Meiosis |

n 10 Espermatocito
secundario

A N=

in 1n 18 (18 espermitidas

Espermiogénesis

E srermatomndes
esperma)

transversales tefiidos con hematoxilina-eosina (A-F) de testiculos de O. niloticus. A, testiculo
de tipo lobular, mostrando Iébulos seminiferos radiales (SL) que convergen al conducto
espermatico (SD). B, Iébulos con células espermatogénicas en la porcién inferior del
testiculo. C, I6bulos que contenian células espermatogénicas en la porcidn central. D,
I6bulos con células espermatogénicas en la porcidn superior. E, Iébulos con epitelio secretor
y lumen amplio en la porcidn superior. F, detalle del I6bulo secretor en la porcion superior.
Ga1, espermatogonias A indiferenciadas; Ga,, espermatogonias A diferenciadas; Gg,
espermatogonias B; Si, espermatocito primario; S;, espermatocito secundario; T,
espermatida; Z, esperma; SC, células espermatogénicas; S, secrecion acidofila; SeC, células
secretoras. Barras de escala: 200 um (A, D), 100 um (B, C, E, F) (Melo et al., 2016). (lll)
Goénadas de macho Hemiancistrus subviridis. A, estadio vacio. Tubulo seminifero (Ls),
espermatozoides (z), cistos de espermatocitos primarios (cp). B, estadio en maduracion.
Tlbulo seminifero (Ts), espermatozoides (z), espermatogonias primarias (gp), cistos de
espermatocito primario (cp) y de espermatidas (cd) (Moreno & Landines, 2012). (V)
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Magnificaciéon media de espermatocistos con células en diferentes grados de diferenciacién
en el testiculo de S. bonapartii. Barra de escala = 75 um. Tincién: Tricromica de Masson
(Galindez, 2016).

ESPERMATOZOIDE DE ALGUNOS VERTEBRADOS

En la mayoria de los vertebrados, morfolégicamente los espermatozoides, se pueden dividir en dos
regiones: cabeza y flagelo; en la region del flagelo, se pueden distinguir: la pieza media, pieza principal y
pieza final (Robaire et al., 2006). Sin embargo, los espermatozoides en los peces se clasifican por su
tamafio, forma de la cabeza, disposicion y forma del nucleo, disposicidon y nimero de las mitocondrias vy,
forma y estructura del flagelo (9+2) (Claude Gagnon & Lamirande, 2006). También por su forma de
fertilizar: aquaespermatozoides e introespermatozoides. Por otro lado, ciertos anguiliformes vy
elopiformes, presentan solo los nueve pares periféricos del axonema, otros carecen de flagelo
(desplazamiento amiboideo) y, la membrana plasmatica o flagelar en algunos peces, desarrollan aletas
para mejorar el desplazamiento en medio liquido, también se incluyen las estructuras y patrones de
movilidad para la clasificacion (Cosson et al., 1999). Por ejemplo, en ciclidos, pueden ser biflagelados,
acuaesperma por el medio al que son liberados y anacrosomales (Cosson et al., 1999).

Relacionado con la funcionalidad y movilidad de los espermatozoides de peces, participa el flagelo,
estructurado por el complejo del axonema vy, las mitocondrias ubicadas de forma helicoidal en la pieza
media (Critser & Noiles, 1993) que producen variados patrones ondulatorios: de rollo en la anguila, en
otros peces producen ondulaciones mas comunes. La forma de la onda del flagelo puede ser afectada por
la concentracion idnica, osmolaridad y CO, (Cosson et al., 2000).

Los espermatozoides en anfibios (eleuterodactilidos) poseen la cabeza con un acrosoma caracteristico y
flagelo alargado donde destaca una membrana ondulante. Presentan la esencia morfoldgica y funcional
del flagelo en el axonema, que presenta el patréon de microtibulos 9+2, aunque entre los dobletes no
existe en este género brazos de dineina, lo que propicia poca movilidad espermatica, debido a la corta
distancia que recorren los espermatozoides hasta el ovocito (Saenz-de-Juano et al., 2019).

En los mamiferos también hay variaciones, el espermatozoide del murciélago Corynorhinus mexicanus
presenta una cabeza en forma de espatula con una longitud total de 73 + 6.4 um: 2 £ 0.1 um de ancho y
5.2 £ 0.5 um de largo, se observa la region subacrosomal, el perforatorium y es evidente el segmento
ecuatorial, asi mismo, se observa el centriolo proximal y plato basal, con un cuello muy estrecho, el flagelo
tiene una extension de 67.7 £ 6.4 um con la tipica conformacion de microtubulos descrita en este grupo
de vertebrados (Rodriguez-Tobdn et al., 2010) (Figura 3).

MADURACION DEL ESPERMATOZOIDE

Se ha propuesto que la maduracién de los espermatozoides en mamiferos puede estar dividida en tres
grandes eventos: a) espermiogénesis (testiculo), b) maduracién epididimaria y c) capacitacion espermatica
(tracto reproductor femenino) (Cervantes et al., 2008; Crichton & Krutzsch, 2000; Cuasnicu et al., 2002;
Dacheux & Dacheux, 2014; Darszon, 2008; Gervasi & Visconti, 2016; Stival et al., 2016). Durante la
espermiogénesis, las células avanzan desde la lamina basal del tubulo seminifero hasta la luz, modificando
su morfologia, los cambios que involucran son: condensacién del nucleo, formacién del acrosoma y flagelo,
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asi como reduccion del citoplasma (Cervantes et al., 2008; Crichton & Krutzsch, 2000; Cuasnicu et al.,
2002; Dacheux & Dacheux, 2014; Darszon, 2008; Gervasi & Visconti, 2016; Stival et al., 2016).

La capacitacion y maduracién de los espermatozoides de peces es adquirida en el trayecto dentro del
conducto espermatico, cuyo fluido o plasma seminal que genera un ambiente de pH basico y rico en
bicarbonato en el que las células se ven sometidas a estimulos acido-base (Hamamah & Gatti, 1998).
Terminada la espermatogénesis, los espermatozoides permanecen inmoviles y con gasto energético bajo,
lo que evita la oxidacion y el dafo de las membranas. La duracion de este estado quiescente esta en
funcidn de la estacionalidad de la reproduccidon de los peces (Hamamah & Gatti, 1998). Al ser liberado el
semen al ambiente externo, hay un choque hiposmatico, los espermatozoides se activan, el metabolismo
y la movilidad se inicia (Hamamah & Gatti, 1998), mostrando dos caracteristicas, potencia y velocidad,
gue son requeridas para lograr la fertilizacién antes que el micrépilo se cierre, como consecuencia de la
hidratacion del ovocito (Hamamah & Gatti, 1998). Sin embargo, estos cambios presentes en los
espermatozoides de peces, no se considera un proceso de maduracién epididimaria como en los
mamiferos, ya que los espermatozoides una vez que abandonan el testiculo ya se encuentran listos para
fertilizar, solo experimentan un proceso de ambientacidn que les activa el metabolismo, movilidad y otros
aspectos fisiolégicos (Hamamah & Gatti, 1998).

En los mamiferos, los espermatozoides que se encuentran en la luz de los tubulos seminiferos ya son
morfolégicamente iguales a los que fertilizan al ovocito, pero estas células ain no han adquirido su
capacidad fertilizante (Achikanu et al., 2018; De Jonge et al., 2006; Gadella & Visconti, 2006; Lishko et
al., 2012). Por lo cual, deben recorrer el tubulo epididimario, érgano en el que los gametos masculinos
llevaran a cabo un proceso de maduracidn que les permitira fertilizar al ovocito (Cuasnicu et al., 2002;
Dacheux & Dacheux, 2014).

MADURACION ESPERMATICA EPIDIDIMARIA

Los cambios que sufre el espermatozoide relacionado con su paso por el epididimo involucran una gran
cantidad de mecanismos para madurar, que pueden ser tan diversos, que pudieran llevarse a cabo en el
nucleo, el acrosoma, elementos del citoesqueleto, gota citoplasmica o membrana plasmatica del
espermatozoide (Cooper, 1999).

Durante el paso por el epididimo, morfolégicamente los espermatozoides presentan algunos cambios,
como: la reduccidn del area total de la cabeza, el tamarfio del acrosoma y el diametro mitocondrial (Briz et
al., 1995), reportando que el porcentaje de espermatozoides con las anteriores caracteristicas aumenta
cuando maduran (Cooper, 1999). Lo que se puede explicar por un aumento en la compactacion nuclear
por la formacidn de puentes disulfuro (S-S) intracelulares durante el transito por el epididimo (Bedford,
1975; Cooper & Yeung, 2006; Hinton et al., 1981).

Otro de los cambios morfoldgicos que acompafian a la mayoria de los espermatozoides durante su transito
por el epididimo, es la migracion de la gota citoplasmica, remanente asociado con la espermiogénesis,
que se desliza de la base de la cabeza del espermatozoide a la pieza media del mismo, antes de
desprenderse finalmente, ya sea, en la cauda del epididimo o después de ser eyaculado; reportandose que
el porcentaje de espermatozoides con gota citoplasmatica disminuye cuando éstos avanzan por este
organo (Gatti et al., 2004). La membrana de la gota citoplasmatica es contigua al resto de la célula,
aproximandose a la vaina mitocondrial (Cooper, 1999). Sin embargo, no se ha determinado si esta
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migracion afecta a la dinamica de lipidos en las mitocondrias (Cooper, 1999), aunque muchas patologias
se han relacionado con problemas en la migracion de la gota citoplasmica (Bonet et al., 1992), y este
fendmeno es directamente proporcional al aumento en la movilidad (Cooper, 1999), también, en
espermatozoides de musarafia (cuyos testiculos y epididimos no descienden) las gota del espermatozoide
permanece en el cuello de esta célula (Robaire et al., 2006). Respecto a lo anterior, a la gota citoplasmatica
de los espermatozoides se le han atribuido funciones de proteccién, por ejemplo, se ha observado que
presenta tolerancia al estrés térmico (Schulze & Waberski, 2022), asi como la presencia de acuaporinas,
las cuales pueden favorecer las condiciones osméticas durante el almacenamiento (Chen et al., 2011),
ademas de ser considerada como enzimaticamente activa y ser fuente de energia durante la maduracion
espermatica epididimaria (Dott & Dingle, 1968; Zhang et al., 2015).

Una vez que el espermatozoide alcanza la cauda del epididimo, sera almacenado por diferentes periodos
de tiempo dependiendo la especie, en el humano puede ser hasta por 11 dias (Cooper, 2011; Cooper &
Yeung, 2006) y los espermatozoides que son almacenados tienen una capacidad fertilizante superior al
40% (Cooper, 2011; Cooper & Yeung, 2006).

Se ha descrito que, las diferentes regiones epididimarias cambian en tamano cuando son comparadas
entre ellas, siendo un drgano andrégeno dependiente, la castracidon genera una reduccién en el peso y
tamafio del epididimo, es decir, una disminucion del diametro de la luz del tibulo y las células que
conforman el epitelio (Patrdo et al., 2009; Robaire et al., 2007); se puede llegar a afectar la expresidn de
genes, particularmente en el corpus y cauda, la secrecidn/absorcidon de moléculas se ve comprometida, se
induce la apoptosis comenzando en la region cefélica y avanzando progresivamente hasta la region caudal
del epididimo (Patrao et al., 2009; Robaire et al., 2007).

En especies estacionales como C. mexicanus (murciélago con reproduccidn estacional donde mas se ha
estudiado el proceso de maduracidn epididimaria), la region caudal del epididimo incrementa en tamafio
de agosto a octubre, debido a que en noviembre ocurren los apareamientos y los espermatozoides se
encuentran almacenados en la cauda (Rodriguez-Tobon et al., 2010). El proceso de maduracién y de
almacenamiento epididimarios, es favorecido por los diversos tipos celulares que conforman el tejido
epitelial (Rodriguez-Tobdn et al., 2010). En C. mexicanus se ha establecido la presencia de células
principales a lo largo de todo el epididimo, y en el momento en que son liberados los espermatozoides del
testiculo e ingresan al epididimo (proceso que sucede en septiembre), se registré en el caput la presencia
de células basales, claras, estrechas y halo; en la region del corpus, solamente células basales; y en la
cauda, células basales, claras y halo (Rodriguez-Tobén et al., 2010). Después de un mes de
almacenamiento (octubre), encontramos células apicales y basales en la regién corporal, y células basales
en la cauda. Durante el periodo de cépulas (diciembre), se observaron células basales en la regién cefalica
y cuerpo del epididimo. Cinco meses después de que los espermatozoides llegaron a la region caudal del
epididimo (febrero), encontramos células apicales en la region del caput y células claras en la regidn caudal
(Rodriguez-Tobon et al., 2010).

En el proceso de maduracién epididimaria, ademas de los cambios morfoldgicos ya mencionados,
conforme los espermatozoides se desplazan de la regidn cefélica a caudal del epididimo, presentaran una
serie de cambios bioquimicos que secuencialmente modifican la fisiologia del espermatozoide (Robaire et
al., 2006). Entre los cambios se encuentran: el aumento en la carga negativa de la membrana plasmatica
e incremento del movimiento progresivo, cambios en el proteoma del espermatozoide (Cuasnicu et al.,
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2002; Gervasi & Visconti, 2016; Sullivan & Saez, 2013) y la estabilizacidén de la membrana por el colesterol.
Lo anterior, le conferird al espermatozoide, el potencial para capacitarse y para llevar a cabo la reaccion
acrosomal, y finalmente fertilizar el ovocito (Cuasnicu et al., 2002; Darszon et al., 2011; Gervasi &
Visconti, 2016; Robaire et al., 2006).

Los cambios que le ocurren a los espermatozoides en el epididimo se deben a que, en cada regidn, las
células epiteliales expresan diferentes genes y sintetizan diversas proteinas que, junto con otras sustancias
(aminoacidos, iones, fosfatos, etc.) son liberadas al lumen y en conjunto con la absorcion del liquido
epididimario se crean distintos gradientes de concentracién, que favorecen las caracteristicas
microambientales particulares de cada regién epididimaria, y que al entrar en contacto directo con este
microambiente luminal especifico se favoreceran las modificaciones necesarias para su maduracion
(Crabo, 1965; Dacheux & Dacheux, 2014).

Las proteinas presentes en el fluido luminal del epididimo, se ha reportado un amplio repertorio, en el que
se incluye: enzimas, factores de crecimiento, lipoproteinas, metaloproteinas, proteinas encargadas de la
unién de gametos, transportadores, etc. (Cooper & Yeung, 2006; Robaire et al., 2006). La concentracion
de estas moléculas cambia desde los tubulos seminiferos, hacia el rete testis, caput, corpus y cauda del
epididimo (Cooper & Yeung, 2006; Robaire et al., 2006). Se han reportado que, los solutos organicos que
se encuentran en el fluido epididimario son: glutamato, taurina, L-carnitina, mioinositol,
glicerilfosforilcolina, fosforilcolina, acidos sidlicos y otros aminodcidos; que al igual que las proteinas,
presentan un aumento progresivo desde los tibulos seminiferos (10 - 20 mM), caput (100 - 150 mM) hasta
la cauda (200 mM) (Cooper & Yeung, 2006; Robaire et al., 2006).

En el caso de los iones, se ha reportado la presencia de potasio, fdsforo, calcio, magnesio, sodio y cloro; a
diferencia de las proteinas o solutos orgdanicos, el ambiente idnico esta dividido en dos: los iones como el
potasio y el fosforo, que aumentan en concentracién conforme el espermatozoide avanza del caput a la
cauday el caso de los iones que disminuyen de manera progresiva como el calcio, magnesio, sodio y cloro,
esto permite que el pH luminal también disminuya progresivamente desde 7.3 en los tubulos seminiferos
hasta 6.5 en la cauda, impidiendo de esta manera, la movilidad espermatica, ya que la acidificacion del
fluido luminal mantiene quiescentes a los espermatozoides hasta que estos maduran (Cooper & Yeung,
2006; Robaire et al., 2006).

La interaccion del fluido del lumen del epididimo con los espermatozoides es lo que determinara esos
cambios obtenidos para llevar a buen término la maduracion, algunos de los cambios representativos son:

A) Compactacion de la cromatina, por la sustitucidn de las histonas por protaminas (Cooper, 1999);

B) Cambios en composicidn de lipidos, que se traduce en un aumento en la fluidez de membrana y
reorganizacion de lipidos, que puede ser a través de las balsas lipidicas (Cooper, 1999; Cooper, 1995;
Cooper, 2011);

C) Reorganizacion en las proteinas de membrana (Cooper, 1999; Cooper, 2011; Cooper & Yeung, 2006;
Gatti et al., 2004; Toshimori & Ito, 2003);

D) Modificacion de proteinas de la superficie de membrana, que puede ser a través del plegamiento,
fosforilacidn, protedlisis y/o formacion de puentes disulfuro (S-S), como se menciond antes (Cooper,
1999; Cooper, 1995);

E) Incremento de la carga negativa total (Cooper, 1999; Cooper & Yeung, 2006);
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F) Modificacion en los carbohidratos de membrana (Cooper, 1999; Cooper, 2011; Cooper & Yeung, 2006;
Gatti et al., 2004; Toshimori & Ito, 2003).

- |

”.

Figura 3. (I) Espermatozoides de distintas especies de peces a 12.5X y 50X. Bagre tropical
Rhamdia laticauda (A, B), pejelagarto tropical Atractosteus tropicus (C, D), mojarra del Nilo
Oreochromis niloticus (E, F), mostrando con un tridngulo sélido (V) la cabeza espermatica
y la trayectoria flagelar con una flecha en linea discontinua (Lépez-Hernandez et al., 2018).
(1) Espermatozoide de Brycon henni (Pisces Characidae) X 100. Mostrando la estructura
tipica de los teledsteos (Tabares et al., 2005). (lll) espermatozoides de S. megalepidurus
X400. Barra = 10 um (Quintero-Pérez et al., 2023; Uriostegui-Escoto, 2021).

()

Por ultimo, ademas de lo que se ha mencionado, y aun cuando los espermatozoides son incapaces de
sintetizar proteinas, estos participan activamente en el proceso de maduracién, por su capacidad de
generar especies de oxigeno reactivas (ERO), las cuales, se ha documentado que participan regulando el
proceso de capacitacién espermatica, a través de la oxidacidon de moléculas tan importantes en procesos
fisiolégicos (Rodriguez-Tobon et al., 2021), por su relacién con la fosforilacién de tirosina (Aitken et al.,
1998), y en el desarrollo del movimiento coordinado de los espermatozoides (Tash, 1989; Tash & Bracho,
1994).

MODIFICACIONES POSTESTICULARES EN VERTEBRADOS

Como hemos descrito, en mamiferos, los espermatozoides diferenciados en los tubulos seminiferos
necesitan pasar a través del epididimo para adquirir la capacidad fertilizante. Sin embargo, en vertebrados
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inferiores como los anfibios anuros, no existe una estructura anatémica de maduracién espermatica, como
el epididimo, lo cual habia sugerido que en este grupo de vertebrados no se llevaban a cabo modificaciones
postesticulares en los espermatozoides (Ogielska & Bartmanska, 2009).

Sin embargo, en nuestro grupo de trabajo, después de realizar estudios morfoldgicos y bioquimicos en
espermatozoides obtenidos de testiculo y cloaca de Xenopus laevis encontramos que, hubo un recambio
de GIcNAc/NeuAc, D-manosa y L-fucosa en diferentes regiones de la membrana plasmatica de los
espermatozoides donde se sefiala la importancia de éstos carbohidratos en la fisiologia de los
espermatozoides, como: el reconocimiento, uniéon y fusion de los gametos producto de una maduracion
espermatica posterior a abandonar el testiculo (Fragoso-Hernandez, 2017). En relacion con la
ultraestructura de los espermatozoides de X. laevis, si bien, nuestro grupo de trabajo no encontré
diferencias significativas, se registro reduccidn en el area del nucleo de los espermatozoides obtenidos de
cloaca con respecto a los espermatozoides obtenidos de testiculo, asi mismo, no se encontraron
diferencias en al drea de la region del anillo mitocondrial de los espermatozoides obtenidos de cloaca en
relacion con espermatozoides obtenidos de testiculo (Fragoso-Hernandez, 2017). Con los resultados
obtenidos en el area de la cromatina, se puede concluir que los espermatozoides de X. laevis, que si bien,
es un vertebrado que carece de epididimo, se puede estar llevando a cabo un proceso de maduracion
postesticular que favorezca la modificaciéon de la estructura del espermatozoide, que impide que el
producto hipercondensado (cromatina), sufra una descondensacion precoz, lo que propicia una reduccion
en el drea del nucleo debido al incremento del grado de condensacion, muy similar a lo que ocurre en
vertebrados superiores (Fragoso-Hernandez, 2017).

Durante mucho tiempo se considerd que, el proceso de maduracién espermatica epididimaria en reptiles
no era un requisito para adquirir su capacidad fertilizante, sin embargo, trabajos en lagartijas que apuntan
a que, la maduracidn espermatica parece llevarse a cabo y ser determinante para que el espermatozoide
adquiera su capacidad fertilizante (Retana-Sandoval, 2016). También en nuestro grupo de trabajo
utilizando a la lagartija Sceloporus siniferus como modelo (Retana-Sandoval, 2016), al estudiar algunos
indicadores de maduracidon encontramos: cambios en la P-Tyr de las proteinas y en la distribucion de los
carbohidratos de la membrana plasmatica (DCHOS) de los espermatozoides durante su transito por el
epididimo.

Ahora bien, para determinar la posible relacion con el proceso de maduracion espermatica epididimaria
se evalud la movilidad de espermatozoides extraidos de testiculo y de cada una de las regiones del
epididimo (caput, corpus y cauda), también se determinaron los cambios en DCHOS en la membrana
plasmatica de los espermatozoides, en conjunto con los cambios en la P-Tyr de las proteinas, observando
gue los espermatozoides epididimarios del caput, presentaron menos de 2 % de movilidad, misma que,
aumenté en aquellos obtenidos del corpus y siguieron aumentando en los espermatozoides obtenidos de
la cauda. En los carbohidratos de la membrana plasmatica del espermatozoide (CHOS), N-acetil
glucosamina y/o acido sidlico mostraron un aumento cuando estos transitaron por la region del corpus
durante el periodo de reproduccién (mayo-julio), lo anterior también se observéd en estudios realizados
bajo citometria de flujo. No obstante, no fue detectada la presencia de fucosa en espermatozoides usando
microscopia de fluorescencia, sin embargo, por citometria de flujo se encontré en cantidades menores
respecto al resto de los CHOS. La P-Tyr determinada por microscopia de fluorescencia, observado en la
region de la cabeza y regién acrosomal un aumento cuando los espermatozoides fueron obtenidos del
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corpus del epididimo, asi como un aumento de N-acetilglucosamina y/o acido sialico y la P-Tyr, que a su
vez se relaciona con un aumento en la movilidad espermatica a partir de dicha regidn. Las determinaciones
bioquimicas nos llevan a sugerir que, los cambios producidos en los espermatozoides de S. siniferus
pueden considerarse como un proceso de maduracidn espermatica epididimaria (Retana-Sandoval, 2016).
Por otro lado, en C. mexicanus, murciélago de reproduccién estacional, se estudid la capacitacidn
espermatica in vitro con espermatozoides de las tres regiones del epididimo (caput, corpus y cauda),
observando que: el porcentaje de espermatozoides capacitados in vitro es dependiente del transito de los
espermatozoides por el epididimo y aumenta dependiendo del tiempo de almacenamiento en la cauda
epididimaria (Cervantes et al., 2008). Es decir, al inicio de septiembre, solo el 6% de los espermatozoides
obtenidos de la region del corpus del epididimo se capacitaron y 16% en el caso de la cauda, valores que
aumentaron en octubre (mes correspondiente al almacenamiento de espermatozoides) a 19.4% y 33.2%
respectivamente (Cervantes et al., 2008).

También, se ha reportado que los espermatozoides de la regién caudal del epididimo capacitados in vitro
durante la primera mitad del periodo de almacenamiento (11 de septiembre) muestran un porcentaje bajo
de capacitacion (15%), aumentando 40% en la segunda mitad del periodo de almacenamiento (22 de
octubre), lo que sugiere que la capacitacién es dependiente del tiempo de almacenamiento espermatico
en el epididimo (Rodriguez-Tobdn et al., 2016). Sin embargo, al analizar el nimero de espermatozoides
epididimarios que presentan P-Tyr (indicador de la capacitacién espermatica) (Rodriguez-Tobodn et al.,
2016; Visconti et al., 2011), se encontrdé que el mayor nivel de fosforilacion en proteinas fue en los
espermatozoides obtenidos de la region caudal a finales de septiembre, en comparacion con los del mes
de octubre, lo que indica la activacion de proteinas encontradas en el flagelo de los espermatozoides que
participan en la adquisicidn de la movilidad progresiva (Rodriguez-Tobon et al., 2016).

También se ha reportado que, en el momento que los espermatozoides ingresan en el epididimo presentan
una distribuciéon de N-acetilglucosamina y/o acido sidlico, que se modifica después de un mes de
almacenamiento en la regién de la cauda (octubre) (Rodriguez-Toboén et al., 2020). Asimismo, los residuos
de manosa se encuentran en todo el espermatozoide y conforme transcurre el tiempo de almacenamiento
se localizan hacia la parte postacrosomal y vaina mitocondrial, llegando a posicionarse a nivel del acrosoma
finalmente. Por otro lado, el andlisis bajo citometria de flujo que se realizd en nuestro grupo observamos
que, los residuos de N-acetilglucosamina y/o acido sidlico disminuyen a medida que los espermatozoides
ingresan y permanecen en la region cauda del epididimo (Rodriguez-Tobon et al., 2020).

Otra de las funciones del epididimo, es el almacenamiento de espermatozoides, y en el caso particular de
almacenamiento prolongado como sucede en el murciélago C. mexicanus (hasta 5 o 6 meses) (Ledn-
Galvan et al., 2005; Lopez-Wilchis, 1989), se ha reportado que los espermatozoides permanecen viables
por varios meses antes de que se lleven a cabo las cépulas (Ledn-Galvan et al., 2005; Lopez-Wilchis, 1989).
Dentro de los mecanismos propuestos en otras especies para la eliminacion de espermatozoides se ha
reportado que puede ocurrir junto con la orina o por eyaculacién espontanea, esta ultima, ocasionada por
la ausencia de estimulacion sexual, asi como por eventos de ansiedad o estrés (Otani, 2014; Redmond et
al., 1983). Otro mecanismo propuesto es la ubiquitinacion en la membrana de los espermatozoides
defectuosos, que funcionaria como la sefial necesaria para que sean fagocitados por las células
epididimarias principales (Sutovsky et al., 2001). Sin embargo, observaciones histoldgicas del epitelio
epididimario propone que la fagocitosis es un mecanismo poco probable para la eliminacion de gran
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cantidad de espermatozoides (Cooper et al., 2002). También se han sugerido e identificado procesos
celulares que ocurren durante la apoptosis (muerte celular programada), que pudieran estar participando
para su eliminacion (Saleh & Agarwal A, 2002; Shen et al., 2002). No obstante, mecanismos asociados a
la apoptosis se han asociado también con otros procesos postesticulares, tal es el caso de la externalizacion
de fosfatidilserina (EPS) que, si bien se ha establecido de manera general se utiliza como un indicador de
muerte celular, se ha demostrado también que tiene un papel en la fertilizacidn, la cual determinaron por
la observacion de su exposicidn en la region del caput en espermatozoides vivos y moviles de ratén, y, que
ademads aumenta progresivamente durante su transito por el epididimo (Rival et al., 2019).

Son pocos los estudios en donde se han analizado marcadores apoptéticos en espermatozoides, Lopez-
Trinidad y colaboradores (2017) analizaron espermatozoides epididimarios de ratas envejecidas
reportando que: las caspasas 3 y 7 pueden participar en el proceso de maduracién espermatica
epididimaria, sugiriendo que las caspasas pueden desempenfar funciones no letales, siempre y cuando se
mantengan en niveles que se opongan a la actividad que desencadena la apoptosis (Aram et al., 2017).
Respecto a lo anterior, en C. mexicanus también se analizaron diferentes marcadores apoptdticos durante
el periodo de almacenamiento prologado, encontrando la presencia de caspasas 3 y 7 previo y durante el
periodo de cépulas, asi como la EPS durante la etapa de cdpulas, sugiriendo su participacion en la
maduracién epididimaria y fecundacidn respectivamente (Samano-Barbosa, 2021).

El proceso de maduracién espermatica en el epididimo es importante para la adquisicion de la fertilidad
(Cornwall, 2009), sin embargo, la fisiologia del proceso de maduracién en el epididimo ha sido poco
estudiado. No obstante, un ejemplo de su importancia, son los trabajos publicados en nuestro grupo de
trabajo, donde se observa cémo es afectada por el envejecimiento, la obesidad y la hipertermia, esta
ultima, producto del calentamiento global.

Lo comun en los 3 ejemplos mencionados es la disminucién de testosterona, asi como, durante el
envejecimiento, se han encontrado alteraciones histoldgicas en el epididimo y disminucion de la sintesis
proteica (Lopez-Trinidad et al.,, 2021). Esto podria afectar el proceso de maduracion de los
espermatozoides. La concentracién de testosterona disminuyé un 34% en los animales viejos en
comparacion con los jovenes. La distribucion de manosa, acido sidlico y N-acetilglucosamina en el
glucocalix de la membrana espermatica de los animales viejos fue diferente a la de los animales jévenes.
Lo mismo ocurrié con la externalizacidn de fosfatidilserina y la fosforilacion de proteinas en los residuos
de tirosina. La histologia del epididimo en animales viejos mostré degeneracion tubular y celular. Nuestros
resultados sugieren que el envejecimiento afecta la maduracion, probablemente debido a alteraciones en
el epididimo como resultado de la disminucién de testosterona asociada con el envejecimiento (Lopez-
Trinidad et al., 2021).

Por otro lado, muchos aspectos de la reproduccion masculina pueden verse afectados por los desérdenes
metabdlicos, como la obesidad. Por lo que nos parecidé importante permanecer en constante estudio que
permita dar respuesta a otros aspectos de la reproducciéon, como lo es la maduracién espermatica
epididimaria.

Se habia reportado con anterioridad que, la obesidad puede causar estrés oxidante sistémico (Baumber
et al., 2000) en los testiculos y el epididimo, reduciendo la sintesis de testosterona, la espermatogénesis
y la funcionalidad éptima del espermatozoide (Dastig et al., 2011; Yaeram et al., 2006), pudiendo verse
afectada la maduracidon nuclear del espermatozoide, dando como resultado un exceso de puentes
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disulfuro, entrecruzamiento de proteinas nucleares vy, finalmente, rupturas del ADN (solo cuando se
produce oxidacion por estrés severo) (Asadi et al., 2017; Kang, 2013; Schwaab et al., 1995).
Recientemente publicamos un articulo referente a lo anterior (Ruiz-Valderrama et al., 2022), donde se
confirma que, el sobrepeso y la obesidad disminuyen las concentraciones de testosterona libre y parecen
disminuir el contenido de proteinas, lo que provoca una mala calidad de los espermatozoides. Un aumento
de la grasa escrotal en estas condiciones fomenta un aumento de ERO, pero el aumento de la actividad de
GPX y CAT parece evitar el aumento del estrés oxidativo en los espermatozoides sin dafar su ADN; lo que
corrobora que, los problemas causados por la obesidad se deben principalmente a la disminucion de
testosterona y no al estrés oxidante.

También, se observd un aumento de la grasa escrotal en estos modelos de sobrepeso y obesidad. Al ser
mayor en las ratas obesas que en el grupo de sobrepeso, se piensa que de acuerdo con lo reportado
anteriormente puede aumentar la temperatura escrotal en las zonas que rodean los testiculos y los
epididimos, condiciones que generan hipertermia escrotal, que es un factor de riesgo para la fertilidad
masculina y tiene un efecto deletéreo sobre la espermatogénesis (Agarwal & Allamaneni, 2004; Valeri et
al., 1993).

Incluso, otros estudios han sugerido que esta presencia excesiva de grasa alrededor de los testiculos y
epididimos en modelos animales de obesidad y humanos pueden alterar la temperatura de estos 6rganos,
desencadenando un aumento del tejido adiposo que recubre el plexo pampiniforme y afecta el sistema de
enfriamiento testicular (Lue et al., 1999). Este aumento de la temperatura escrotal induce una serie de
alteraciones a nivel testicular que se asocian con un aumento de la apoptosis y una disminucion del
numero de espermatogonias en el epitelio germinal (Pasquali, 2006; Zhu et al., 2004).

En S. siniferus, se reveld la posibilidad de un efecto negativo en la maduracién espermatica dada por la
retencién de gota citoplasmatica (GC), en donde la temperatura ambiental registrada en los diferentes
afios de colecta podia influir directamente a este defecto en la maduracion, llegando a ser hasta de un
40% de espermatozoides con GC encontrados en la zona terminal del epididimo. Esto sugirié una posible
relacidon entre la temperatura alta y su influencia en la maduracién espermatica en reptiles (Retana-
Sandoval, 2016).

CONCLUSION

La reproduccion sexual de los vertebrados presenta diversas adaptaciones evolutivas para favorecer la
fertilizacion bajo diferentes condiciones, como en la fertilizacion externa o la fertilizacion interna.
Previamente se ha planteado que, en la fertilizacién externa, los espermatozoides no presentaban
modificaciones postesticulares, debido a que una vez liberados del testiculo son capaces de fertilizar al
ovocito, pero ahora se ha propuesto, gracias a investigaciones recientes generadas en nuestro grupo de
trabajo, que existen diversos cambios postesticulares en el espermatozoide, los cuales sugieren
adaptaciones necesarias para favorecer el éxito reproductivo.
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