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Influència de les cobertes occitàries en la fecundaçió 

per Jordi López 

Els mamífers Euteris -que són aquells que disposen de vertader úter i 
que per tant no inclouen ni els .monotremes ni els marsupials- han 
desenvolupat al llarg de l' evolució un oòcit amb una coberta molt 
gruixuda. Aquest fet ha condicionat decisivament l' evolució dels es­
permatozoides tot modificant les seves propietats. 

Introducció 

L a necessitat de realitzar la fecun­
dació in vitro ha estat l'estímul 

que ,durant els darrers anys ha animat 
la majoria d'estudis sobre els fenò­
mens que regulen la biologia de la 
reproducció. Gràcies a aquests estudis 
ha estat possible de conèixer els prin­
cipals successos que es donen abans de 
la fecundació i quins són els mecanis­
mes que la controlen. La majoria d'es­
tudis han estat fonamentalment realit­
zats en Mamífers Euteris, tant per les 
facilitats que aquests animals presen­
taven per realitzar treballs experimen­
tals com per la similitud que els fenò­
mens observats tenien amb la repro­
ducció humana. Els únics grups d'in­
vertebrats a on s'ha treballat experi­
mentalment han estat els eqUInO­
derms, profusament, i molt minorità­
riament en alguns mol·luscs. En pocs 
anys, els estudis sobre la fecundació 
s'han diversificat enormement i han 
do�at peu a múltiples i variats camps 
de recerca, estudis especialitzats sobre: 
maduració, capacitació, reacció acro­
sòmica, fecundació in vitro, fusió de 
membranes, descondensació nuclear, 
etc . . .  

Des d'una perspectiva més àmplia, 
situant-nos en el terreny dels estudis 
comparatius, la Biologia de la Repro- . 
ducció apareix com un fenomen en 
contínua diversificació i complexitat. 
La majoria de fenòmens descrits en 
els Mamífers Euteris són totalment 
inèdits en altres grups d'animals� 
Quan la fecundació esdevé interna hi 
. ha un canvi important en 1'estratègia . 

reproductiva de les espeCies. L'exis­
tència d'un ambient estable que pro­
porciona protecció per a la realització 
de la fusió dels gàmetes i el desenvo­
lupament dels estadis embrionaris de­
termina canvis importants en els pa­
ràmetres reproductius. La fecundació 
interna permet reduir la producció de 
gàmetes, més espectacularment en la 
línia germinal femenina; originar nous 
mecanismes de trobament dels gàme­
tes i determinar l'aparició d'unes co­
bertes al voltant dels oòcits que, a més 
de complir un paper protector per als 
pnmers estadis embrionaris, esdevé 
una barrera important que els esper­
matozoides han de superar per dur a 
terme la fecundació. 

Els Mamífers Euteris han desenvo­
lupat una coberta oocitària despropor­
cionada, extraordinàriament gruixuda, 
la zona pel· lúcida, i, a diferència de la 
resta de vertebrats, externament els 
gàmetes estan envoltats per cèl· lules 
de la capa granulosa (el cumulus oopho­
rus/corona radiata). Per què els mamí­
fers euteris necessiten unes cobertes 
tant gruixudes al voltant dels oòcits? 
Encara avui no es disposa de cap res­
posta a aquesta qüestió. Però el que 
sembla més que probable és que 
aquestes cobertes han condicionat 
l'evolució estructural i fisiològica dels 
espermatozoides dels Euteris 1 han 
determinat l'aparició d'una sèrie de 
fenòmens de transfQrmació i modifi- , 
cació de les propietats dçls esperma­
tozoides testiculars. Part d'aquestes 
adaptacions es donen en les vies geni-:­
tals masculines -la maduració- i d'al­
tres tenen lloc en les vies genitals fe­
memnes -la capacitació-. Ambdós , 
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mecanismes asseguren, en definitiva, 
que els dos gàmetes puguin trobar-se 
en el lloc de la fecundació i realitzar 
aquesta. 

Maduració i capacitació 

E n els Mamífers Euteris els esper­
matozoides testiculars no són 

aptes per fecundar directament els oò­
cits. Un cop els espermatozoides han 
sortit del testicle sofreixen una sèrie 
de transformacions morfològiques i 
fisiològiques en un òrgan especialitzat 
en aquesta funció: l'epidídim. Al con­
junt d'aquestes modificacions s'ano­
mena maduració dels espermatozoi­
des. Els canvis més notoris són: com­
pactació de la cromatina nuclear per 
increment dels ponts disulfur, refor­
çament de la regió cefàlica per forma­
ció d'altres ponts disulfur en el cito­
plasma perinuclear, diferenciació del 
segment equatorial i beina postacrosò­
mica, modificacions de la membrana 
plasmàtica i acrosòmica, adquisició de 
la motilitat de progressió, etc . . .  A 
conseqüència d'aquestes transforma­
cions els espermatozoides s'han modi­
ficat cel·lularment a fi d'adaptar-se a 
les característiques morfològiques dels 
oòcits i adquirir la propietat funcional 
de ser aptes per a la fecundació. 

Tot i que els espermatozoides en 
acabar el seu trànsit epididimal ja te­
nen desenvolupada la propietat de fe­
cundar, una. sèrie complexa de meca­
nismes bloquegen aquesta facultat (a-
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Fig. / 
Reacció acrosòmica espontània en l 'ejaculat. Inici del fe­
nomen de vesiculació. 

parició de glucoproteïnes superficials 
inhibidores, poca permeabilitat als 
ions Ca2 + ,  etc. . .  ). En aquestes con­
dicions , els espermatozoides, acom­
panyats pel plasma seminal són inse­
minats a les vies genitals femenines a 
on s'inicia el procés de capacitació 
dels gàmetes. A part del significat 
evolutiu que té l'aparició d'un òrgan 
especialitzat, l'epidídim, a on sota el 
control hormonal els espermatozoides 
maduren, les transformacions que 
aquests sofreixen s'han de valorar com 
una adaptació de la morfologia i fisio­
logia cel· lular a l'aparició de les cober­
tes oocitàries . 

El procés de capacitació consisteix 
fonamentalment en un conjunt de 
transformacions fisiològiques que 
afecten les propietats dels espermato­
zoides. Durant el trànsit dels esper­
matozoides per les vies genitals feme­
nines es donen importants canvis en 
les propietats de membrana i en el 
metabolisme, fets que possibiliten que 
els espermatozoides tornin a recuperar 
la seva propietat fecundant. L'expe­
riència pràctica en el camp de la fe­
cundació in vitro indica que el feno­
men de la capacitació és un succés 
discret i relativament senzill de repro­
duir en les condicions de laboratori, 
característiques no aplicables al feno­
men de la maduració que fins avui no 
s'ha pogut aconseguir en condicions 
experimentals. Com a culminació de 
la capacitació es donen tres fenòmens 
d'importància cabdal per dur a terme 
eficaçment la fecundació: la reacció 
acrosòmica, la motilitat hiperactivada 
i les transformacions de les propietats 
de membrana a nivell del segment 

equatorial i de la beina postacrosò­
' mica. 

Malgrat la complementaritat 
d'ambdós fenòmens, maduració i ca­
pacitació, cal destacar les especificitats 
funcionals diferenciadores. Mentre la 
maduració representa l'adquisició per 
part dels espermatozoides de tot el 
potencial fecundant adaptat a les pe­
culiars característiques morfològiques 
dels oòcits, la capacitació ha d'enten­
dre's com el mecanisme que assegura 
que aquest potencial es desenvolupi, 
es faci de forma coordinada, i sigui 
eficaç per penetrar les cobertes oocità­
ries i per incorporar l'espermatozoide 
al citoplasma de l'oòcit i fusionar-se 
els nuclis dels gàmetes. Qualsevol cir­
cumstància que modifiqui els paràme­
tres propis de la maduració o capaci­
tació pot tenir conseqüències dramàti­
ques en la realització de la fecundació 
in viva. 

Des d'aquesta perspectiva interessa 
de conèixer, perquè és un dels aspec­
tes clau de la biologia de la reproduc­
ció, com és regulen òptimament els 
fenòmens estimulats per la capacitació 
a fi que en el punt a on es donarà la 
fecundació hi arribin el espermatozoi­
des plenament preparats per dur-la a 
terme. 

Regulació de la capacitació 

A questa qüestió és una de les 
grans paradoxes de la fecundació 

in viva dels Mamífers Euteris. Mentre 

que en els .animals de fecundació ex­
terna és possible l'existència d'una es­
treta relació entre els espermatozoides 
i els oòcits per regular la fecundació, 
quan la fecundació esdevé interna els 
mecanismes reguladors semblen no 
dependre exclusivament dels propis 
gàmetes. Diverses dades fan sospitar 
aquest fet .  Els espermatozoides dels 
Euteris, per exemple, en condicions in 
vitro i in viva, no desenvolupen sin­
crònicament la reacció acrosòmica. 
Per altre part, el mateix gruix de les 
cobertes oocitàries, especialment la 
zona pel· lúcida, fa poc probable que 
els oòcits puguin regular el desenvo­
lupament dels fenòmens propis de la 
fecundació. 

L'aparició d'un grau d'asincronia en 
el desenvolupament de la reacció 
acrosòmica representa una peculiar 
adaptació a la Biologia de la Repro­
ducció dels Mamífers Euteris. En 
aquest grup, el 'moment de la insemi­
nació i l'ovulació no són dos successos 
sincronitzats, ni la capacitació es de­
senvolupa d'una forma homogènia en 
totes les cèDules d'una mateixa po­
blació gamètica. Però, per altra part, 
l'eficiència reproductiva obliga a esta: 
blir uns mecanismes que coordinin 
aquesta heterogeneïtat temporal de la 
capacitació amb l'asincronia d'arri­
bada dels gàmetes al lloc de la fecun­
dació. Si la diversitat cel·lular, quant a 
resposta als estímuls capacitants, pot 
valorar-se com una adaptaCiÓ a la di­
ferència de temps que hi -ha entre la 
inseminació i l'ovulació, no és menys 
cert que han d'existir uns mecanismes 
que permetin regulat aquesta hetero­
geneïtat per tal de garantir que en el 
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punt de fecundació arribin els esper­
matozoides perfectament capacitats. 
Donat que l'aparició d'unes impor­
tants cobertes oocitàcies durant l'evo­
lució dels Mamífers Euteris ha provo­
cat la pèrdua de la propietat dels oò­
cits de regular els principals successos 
de la fecundació, l'alternativa evolu­
tiva ha estat de traslladar aquest con­
trol a la influència que el propi tracte 
genital femení pot exercir sobre la fi­
siologia dels espermatozoides . 

Control de la reacció 
acrosòmica 

P er una errònia extrapolació dels 
fenòmens que es donen en els 

animals de fecundació externa, s'havia 
generalitzat l'opinió que la modulació 
del sincronisme i la penetració de les 
cobertes dels Mamífers Euteris també 
s'assolien per la regulació que els pro­
pis oòcits feien de la reacció acrosò­
mica. Les darreres dades que es dispo­
sen han modificat aquest criteri. Ni 
els oòcits dels Euteris semblén ésser 
tant determinants d'aquesta regulació, 

ni els enzims acrosòmics són els únics 
factors responsables de la penetració 
de les cobertes oocitàries. Malgrat que 
en els animals de fecundació externa 
el control de la reacció depèn d'uns 
factors lliurats pels propis oòcits, en 
els Euteris els factors capacitants lliu­
rats per les vies genitals femenines ve­
nen a assolir aquella funció. Per les 
dades experimentals que es disposen 
sembla que el conjunt de fenòmens 
que donen peu a la reacció acrosòmica 
són la culminació, en el temps, del 
propi procés de la capacitació. 

És la pròpia capacitació qui esti­
mula la reacció acrosòmica i regula el 
seu desenvolupament seqüencial en el 
temps. L'únic mecanisme que exerceix 
una influència reconeguda en el de­
senvolupament de la reacció són els 
nivells extracel· lulars de Ca2 + i 
com, al llarg del trànsit per les vies 
genitals femenines, els espermatozoi­
des modifiquen les seves concentra­
cions intracel· lulars d'aquest ió. Des 
d'aquesta perspectiv,! pot afirmar-se 
que la reacció acrosòmica és un feno­
men totalment intrínsec dels esper­
m<ltozoides i independent de l'am­
bient tubal, de les cèl· lules de la capa 
granulosa i de la zona pel. lúcida, i dels 
propis oòcits . Cap d'aquestes estruc­
tures sembla ésser crítica per realitzar-

Fig. 2 
Reacció acrosòmica espontània en l 'ejaculat. La vesicu/ació 
comporta e/ lliurament del contingut enzimàtic de l 'acro­
soma. 

se la reacció acrosòmica dels Mamí­
fers Euteris. Oviament, gràcies a 
aquesta independència avui és possible 
la fecundació in vitro. No obstant 
això, tal com diu Bedford ( I 98 3a), "és 
una mica massa fort excloure comple­
tament la possibilitat que els oòcits 
tinguin un paper residual en l'estimu­
lació de la reacció acrosòmica", encara 
que per les dades que disposem hi han 
massa evidències que demostren el seu 
paper irrellevant. 

Per aconseguir que en el moment 
de trobar-se els espermatozoides amb 
els oòcits conservin encara totes les 
seves propietats fecundants, cal que hi 
hagi un mecanisme que reguli la reac­
ció acrosòmica. En aquests moments 
no es disposen de massa dades que 
permetin avançar una hipòtesi con­
creta i plausible. No obstant això, al­
gunes observacions experimentals 
permeten suggerir algunes explica­
cions noves per a aquesta regulació. 

Per a Bedford ( I 98 3b), el principal 
objectiu de la regulació de la capacita­
ció és l'obtenció, a nivell de la pobla­
ció total d'espermatozoides, de la 
coordinació d'un fenomen cel· lular 
intrínsecament heterogeni : la reacció 
acrosòmica. Ja s'ha assenyalat ante­
riorment que l'aparició de la reacció es 
dóna com a culminació d'una cadena 
d'esdeveniments, iniciats a partir del 
moment que els espermatozoides són 
inseminats , al marge del fet concret de 
l'ovulació. Si en aquestes condicions 
no es produeix la modulació d'aquests 
fenòmens, si no s'introdueix una certa 
flexibilitat a aquesta programació in­
trínseca de la reacció acrosòmica, no 
podrà coordinar-se la reacció acrosò­
mica amb l'arribada de les cè1- 1ules 
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Fig. 3 
Reacció acrosòmica espontània en l 'ejaculat. Al final de 
la reacció acrosòmica, la regió cefolica de l 'espermat07.oide, 
amb l 'única excepció del segment equatorial, només està 
coberla per la membrana interna de l 'acrosoma. 

sexuals al punt de fecundació. Lla­
vors , segons l'opinió de Bedford 
( 1 98 3b), el possible mecanisme de re­
gulació fora variar el temps que cada 
espermatozoide, o grups que tinguin 
un mateix comportament de resposta 
davant l'estímul de capacitació, passa 
en els diferents compartiments del 
tracte genital femení. 

Modificació del moviment 

D urant el temps de capacitació, els 
espermatozoides modifiquen les 

característiques del seu moviment. Els 
gàmetes, a part de presentar unes on­
dulacions flagelars de gran amplitud, 
mostren un moviment flagelar ano­
menat d'hiperactivació, a on el batec 
de gran amplitud coexisteix amb 
l'aparició de forts cops de la cua dels 
espermatozoides, similar a un cop de 
fuet. La motilitat d'hiperactivació, a 
part de poder ésser un mecanisme que 
també contribueix indirectament a la 
regulació de la sincronia del troba­
ment dels gàmetes, ha d'interpretar-se 
fonamentalment com una força com­
plementària per realitzar la penetració 
de les cobertes oocitàries, especial­
ment la zona pel· lúcida. Fleming i 
Yanagimachi ( 1 98 2), Katz i Overs­
treet ( 1 980), Katz i Yanagimachi, 
( 1 980 X I  98 I) Yanagimachi ( 1 98 1 ). 

No existeixen massa dades que per­
metin atribuir un altre paper específic 
al moviment d'hiperactivació, però el 
que es cert es que sense donar-se la 

hiperactivació del moviment no hi ha 
fecundació. Ja que algunes dades 
qüestionen que els enzims acrosòmics 
siguin els únics causants de la pene­
tració de les cobertes oocitàries, di­
versos autors han suggerit que el mo­
viment d'hiperactivació aporta una 
força física per la penetració de les 
gruixudes cobertes oocitàries dels Eu­
teris. La penetració de les cobertes 
dels Euteris és un fenomen difícil­
ment explicable si únicament es té 
present l'acció lítica dels enzims acro­
sòmics . La pròpia especificitat 
d'aquests enzims, la resistència mecà­
nica de la zona pel . lúcida, les caracte­
rístiques morfològiques dels caps dels 
espermatozoides, l'angle d'atac en el 
moment de la penetració, fan sospitar 
l'existència d'una força física que deu 
ésser cabdal per dur a terme amb èxit 
la fecundació. És perfectament pla us i -
ble que el moviment d'hiperactivació, 
donat en un moment crític de la pe­
netració in vivo, fos suficient per tra­
vessar la gruixuda coberta oocitària 
dels Euteris. 

Els espermatozoides de l'espècie 
humana, a diferència dels de la resta 
de Mamífers Euteris, per les caracte­
rístiques de la seva regió cefàlica, 
semblen estar poc adaptats a aprofitar 
la contribució física que el moviment 

d'hiperactivació aporta en el moment 
de la penetració. La manca d'una re­
gió subacrosòmica estabilitzada per 
ponts disulfur, el poc contingut de 
cisteïna del nucli i el propi perfil de 
tot el cap són aspectes que evidencien 
un cert grau d'inadaptibilitat a la inte­
racció física espermatozoides - cober­
tes oocltanes. No obstant això, 
aquesta qüestió ha d'ésser més apro­
fondida i mereix complementar-se 
amb una sèrie d'estudis funcionals i 
morfològics. 

Conclusions 

S egons aquestes dades podem con­
cloure que la necessitat de capaci ­

tar in vivo els espermatozoides dels 
Mamífers Euteris, més que una res ­
posta a l'aparició de la fecundació in­
terna, representa una adaptació de la 
fecundació als canvis funcionals i es­
tructurals que s'han donat a nivell dels 
oòcits. Principalment, la capacitació 
esdevé un mecanisme que: regula i 
coordina l'aparició de la reacció acro­
sòmica, controla el desenvolupament 
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Fig. 4 
Probable aspecte de Ja reacció acrosòmica espontània, en Ja 
fase de vesicu/ació, al microscopi electrònic d'Scanning. 
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Diforincies en Ja regulaciò de Ja reacció acrosòmica segons les característiques de Ja bioJcgia de Ja reproducció (Esquema inicial de Bedford I Y 8 Ja)' 

del moviment d'hiperactivació per tal 
de travessar les cobertes oocitàries, 
adapta part de la membrana plasmà­
tica i acrosòmica per realitzar la fusió 
de gàmetes i possibilita la desconden­
sacÍó del nucli dels espermatozoides. 
Sense donar-se aquests fenòmens, la 
fecundació en els Mamífers Euteris 
esdevindria impossible. 
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