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Laburpena 

Espermatidaren zitoeskeletoak egitura oso konplexuak eratzen ditu. Egitura iraunkorrak zein 
iragankorrak izanda, guztien koordinazioa eta elkarlana ezinbestekoa da zelula helduaren garapen 
morfofuntzionalerako. Espermatida gameto maskulinoa edo espermatozoidearen aurreko zelula 
mota da. Espermatozoidea zelula oso espezializatua da, hozi-zelulen murrizketa genetiko eta 
berrantolaketa zitoplasmatiko konplexu baten emaitza. Prozesu bi horien inguruan asko dakigu, 
meiosiari buruz, bereziki. Baina, zitoplasmaren berrantolaketan, nahiz eta prozesuan parte hartzen 
duten egitura zitoesletikoak deskribatuta egon, gutxi dakigu haren garraio, polarizazio, eraketa eta 
elkarren arteko harremanaren inguruan. Mikrotubulu eta mikropiruzko egiturak dira, hots; 
akrosomaren eraketarako beharrezkoa den sare trans-Golgi, manchette-a, akroplaxoma, buru-isatsa 
loturarako aparatua eta axonema dira. Guztiak egitura eta mekanismo erabat garrantzitsuak 
espermatozoide bideragarriak; mugikorrak, ernaltzeko gaiak, eta azkenbatean, beharrezkoak gure 
espeziaren iraunkortasunerako, alegia.  

Ernalezintasuna osasun publikoaren lehentasuna bihurtu da eta haren ikerketa interes handikoa da 
egun, zientifikoa zein soziala. Gizonezkoen ernalezintasun-kasu gehienak espermatogenesiaren 
akatsen ondorio dira. Egoera horietan Laguntza Bidezko Ugalketa Teknikak (LBUT) erabiltzen dira eta 
haien arrakasta espermatozoidearen aukeraketan dago. Gizonezkoaren ernaelezintasun askoren 
zergatiak ezezagunak direnez eta terapiaren ondorioak LBUT eta hormonen kontrolaren haratago 
doazenez, zergatien bide asoziatuak eta ernalezintasunean inplikatutako molekulen identifikazioak 
erabateko garrantzia dauka egun. Espermatogenesiaren azkenengo etapa, non espermatida biribila 
gameto maskulino funtzionala bilakatzen den, gakoa izan daiteke espermatozoidea aukeratzeko 
teknikak garatzean. Horren inguruko ezagutza oso tresna erabilgarria izan daiteke LBUTetarako 
beharrezkoa den gameto maskulinoa aukeratzeko metodoen diseinurako.  

Gako-hitzak: espermiogenesia, zitoeskeletoa, akrosoma, akroplaxoma, manchette-a 

Abstract 

The spermatid cytoskeleton forms intricate structures. Spermatogenesis is a complicated process that 

combines proliferation, meiosis and finally differentiation of the haploid cell, called roud spermatid. 

The last part or this process or spermiogenesis is the transformation of the round spermatid into 

elongated spermatid by several structural modifications: the biogenesis of the acrosome, the nuclear 

compaction, the formation of the flagellum, the mitochondrial reorganization and the elimination of 

almost the entire cytoplasm. The cytoskeleton of the spermatid is key in this total reorganization; a 

network of microtubules and microfilaments whose assembly, organization and interaction is crucial 

for obtaining the functional male gamete. These are described structures, but, today, there are many 

unknown aspects about the transport, polarization, organization and relationship that they establish 
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among themselves. They are the trans-Golgi network for the formation of the acrosome, the 

manchette, the acroplaxoma, the head-tail coupling apparatus (HTCA) and the axoneme of the 

spermatid. Infertility has become a priority of public health and its study is of huge interest, both 

scientific and social. Male infertility is due to defective spermatogenesis, caused by one or more 

failures during the biogenesis of the male gamete. Since assisted reproduction techniques are the 

most chosen options for cases of male infertility and since in most cases the success of the technique 

lies in the success of sperm selection, focusing on understanding the pathways associated with the 

causes themselves, as well as the identification of molecules involved with infertility itself, has 

become a social priority. 

Keywords: spermiogenesis, cytoscheleton, acrosome, acroplaxome, manchette 
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1. Sarrera 

Espermatozoidea zelula oso berezia da. Garrantzitsua guztiz, eta gure espezieak jarraipena izan dezan 
ezinbestekoa. Gameto maskulinoa funtzionala izateko; hau da, bere eginkizuna bete ahal izateko, 
urrats batzuk igaro behar ditu. Behin meiosia bukatua, beraz, gametoaren oinarri genetikoa den 
premisa behin ezarrita dagoenean, espermatida deritzon zelula haploideak desberdintzapen-prozesu 
oso konplikatua  du. Haren zitoeskeletoak egitura berezi oso antolatuak eraikitzen ditu. Horietako 
batzuk egonkorrak (espermatozoidearen isatsa izango den oinarria, esaterako), beste batzuk 
iragankorrak (manchette-a esaterako), baina mota bien arteko koordinazioa eta elkarlana 
ezinbestekoa da zelula helduaren morfologiaren eta funtzioaren garapenerako. Gaur egun, egitura 
horiek deskribatuta daude, baina gutxi dakigu haien garraio, polarizazio, antolakuntza eta haien 
arteko elkarlanari buruz. Mikrotubuluzko eta mikropiruzko egiturak dira: hain zuzen, akrosoma 
eratzeko sare trans-Golgi, manchette-a, akroplaxoma, buru-isatsa loturarako aparatua eta axonema. 
Guztiak beharrezkoak dira espermatozoide bideragarriak lortzeko; hau da, mugikorrak eta 
ernalgarriak.  

Bikoteen % 15ek ernalezintasun-arazoak ditu, eta horietatik % 50en arazoa gizonezkoarena da (1). 
Munduko Osasun Erakundeak (MOE) ernalezintasuna osasun-arazo globala kontsideratzen du, ez 
soilik mundu-mailako jaiotza-tasa murrizten ari delako, baizik eta seme-alabak izateko arazoak 
dituzten pertsonen osasun mentalean daukan eraginagatik ere (2). Gaur egun zenbait teknika 
erabiltzen dira, Laguntza Bidezko Ugalketa Teknikak (LBUT) dira: In vitro ernalketa (IVE) eta 
espermaren injekzio intrazitoplasmatikoa (ICSI; Intra Cytoplasmic Sperm Injection).  

Munduko Osasunaren Erakundearen arabera, hodixka seminiferoetara askatzen diren 
espermatozoideen % 85 morfologiaren aldetik akastunak dira eta azpipopulazio horren ezaugarriak 
adierazgarriak dira espermatozoideak prestatzeko; guztiz esanguratsua, beraz, LBUT metodoen 
aukeraketan.  

Espermatozoideen akats morfologiko eta funtzionalen zergatiak ez daude batere argi gaur egun, 
espermatozoidearen garapenean diren mekanismo zelular eta molekularren inguruan ezjakintasun 
handia baitago. Massart et al.-ek estimazio bat egin zuten 2012an (3), non esaten zen giza 
espermatozoideak garapen zuzena izan dezan 2.300 gene baino gehiago adierazi behar direla. Beraz, 
espermatogenesi akastuna ernalezintasun maskulinoaren kausarik garrantzitsua dela jakinda, gene 
horien karakterizazioak oinarrizkoa dirudi prozesu biologiko hau ulertzeko (4).  

Espermatogenesiaren azkeneko fasea espermatida biribilaren desberdintzeari dagokio; hots, gameto 
maskulino funtzionalean eraldatze-prozesua. Azkeneko etapa horrek garrantzi aipagarria dauka 
gametoa aukeratzeko tekniken hautaketan. Gai horren inguruko ezagutzak tresnak eman ahal dizkigu 
bai LBUTetarako gameto maskulinoaren aukeraketan, bai ernalezintasuna tratatzeko ere.  
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Prozesuaren oinarriak laburbilduko dira hurrengo paragrafoetan, orkestrazio konplikatu eta zehatz 
hau ulertzeko.  

2. Espermatogenesia eta espermiogenesia 

Espermatogenesia zelulen desberdintze-prozesu bat da (1. irudia). Lerro germinaleko zelula ametatik 
garatua, haren emaitza zelula haploide oso desberdindu bat da: espermatozoidea. Prozesu 
konplikatua da, eta hiru prozesu bereiz dakizkioke: mitosia edo proliferazioa, meiosia edo gai 
genetikoaren murrizketa, eta desberdinzea edo espermiogenesia. Lehenengo fasea epitelio 
seminiferoaren eremu basalean gertatzen da. Bertan espermatogoniak mitosiz zatitzen dira 
espermatozito primarioak emanez. Bigarren fasean espermatozito primario diploideek bi zatiketa 
meiotiko egiten dituzte espermatida biribilak emateko. Azkeneko fasean, morfogenesi konplexua den 
espermiogenesiari esker, espermatida biribilak espermatida luzeak bilakatuz ezberdintzen dira, 
espermatozoideen aurrekariak (5,6). Espermatida haploideak hodixka seminiferoaren eremu 
adluminalean kokaturik daude, Sertoli zelula somatikoen hobitxoetan. Sertoli zelula hodixka 
seminiferoaren zelula somatiko bakarra da, eta zelula espermatogenikoentzat euskarri estrukturala 
zein funtzionala da.  

 

1. irudia. Zelula espermatogenikoen antolaketa epitelio seminiferoan. Epitelio seminiferoak bi gune  
ditu: gune basala, non espermatogonia eta espermatozito primarioak dauden, eta gune adluminala, 
zeinek espermatida biribilak eta espermatida luzeak dituen (72). 
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Espermatidaren desberdintze-prozesua edo espermiogenesia (2. irudia) hurrengo lau urratsetan 
oinarriturik dago: akrosomaren biogenesia, manchette-aren eraketa, nukleoaren kondentsazioa eta 
flageloaren organizazioa. Aldaketa estruktural horiek aldi berean gertatzen dira eta horren emaitza 
zelula oso espezializatu bat da: espermatozoidea. Espermatozoidean hiru eremu bereizten dira: 
burua, non nukleoa eta akrosoma dauden; lepoa edo burua eta isatsa konektatzeko atala, eta isatsa, 
gameto maskulinoari mugimendua ematen dion egitura.  

Hurrengo paragrafoetan espermiogenesian gertatzen diren prozesuak azalduko dira.  

 

2.1. Akrosoma 

Akrosoma zelula espermiogenikoen organulo esklusiboa da. Entzima hidrolitikoak ditu, 
espermatozoideak obozitoa ernaltzeko beharrezkoak (7). Haren biogenesia zaku akrosomikoan 
entzima hidrolitikoen sintesi eta metaketa progresiboan datza. Zaku akrosomikoa nukleoaren 
gaineztadurari lotuta dago zitoeskeletozko egitura bati esker: akroplaxoma. Akroplaxoma aktinazko 
piruz eta keratina 5-eko piru ertainez osaturik dago (8). Akrosomaren eraketan 4 fase desberdintzen 
dira:  

1.- Golgi fasea. Urrats horretan Golgi aparatutik entzima hidrolitikoak aukeratu eta garraiatu 
egiten dira, besikuletan metaturik, nukleoaren aurreko aldera. Garraio horretan 
mikrotubuluetatik doazen proteina motorrek (9) zein aktinazko mikropiruek hartzen dute 
parte. Besikulen fusioaren ondorioz zaku akrosomikoa sortzen da. 

Aldi berean, kontrako polora zentrioloen migrazioa gauzatzen da, nukleoaren atzeko aldera, 
hain zuzen. Zentriolo distala axonemaren eraketaz arduratzen da, hots flageloaren oinarri 
estrukturala; eta zentriolo proximalak eta matrize perizentriolarrak burua eta isatsa lotzeko 
egitura eratuko dute. Gertaera hauek espermatida biribilen lehenengo faseetan gertatzen dira.  

2.- Txano fasea. Fase honetan zaku akrosomikoa zapaldu egiten da eta txano antzeko egitura 
bat eratzen du nukleoaren gaineztadurari itsatsita. Lotura horri, F-aktina, keratina 5 eta beste 
proteina batzuez osaturik dagoena, akroplaxoma deritzo (8) edo akrosomaren azpiko leka 
(subacrosomic layer; SAL) (10). Bitartean, axonemaren hazkuntzak aurrera egiten du.  

3.- Fase akrosomikoa. Fase horretan zehar, akrosomak, nukleoaren gaineztadurari itsatsita, 
atzeko polorantz jarraitzen du bere hazkuntza. Urrats horretan zelularen elongazioa gertatzen 
da, apurka espermatozoidearen morfologia luzanga berezia jabetuz. Espermiogenesiaren une 
horretan material genetikoaren konpaktazioa ere hasten da, non histonak protaminekin 
ordezkatuko diren. Espermatidaren buruaren elongazioa zitoeskeletozko egitura berezi batzuei 
esker gertatzen da, espermiogenesiaren esklusiboak diren akroplaxoma eta manchette-a (11).  

4.- Azkenik, heldutasun-fasea espermatidaren azkenengo estadioei dagokie. Akrosomak 
nukleoaren aurreko gaineztadura osoa estaltzen du.  
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2. irudia. Espermiogenesiaren urratsak. Espermatida biribilen (1 eta 2) luzaketa progresiboa 
(3 eta 4), bitarteko espermatida luzeak (5 eta 6) eta, azkenik, espermatozoide helduak (7) 
izateko beharrezkoa den desberdintzapen-prozesua edo espermiogenesia adierazten du 
irudiak (73). 

2.2.  Manchette-a 

Manchette-a mikrotubuluzko egitura iragankorra da eta espermiogenesirako beharrezkoa den 
garraio oso hertsiki antolatu batez arduratzen da. Gai nuklearrak (12, 13) zein zitoplasmatikoak 
garraiatzen ditu (12,14,15,16). Manchette-a axonemaren garapena hasita dagoenean eratzen da eta 
espermiogenesia bukatzear dagoela desmontatu egiten da, behin espermatidaren nukleoaren 
elongazioa eta kondentsazioa kasik burututa daudenean (16,17,18).  

Espermatidaren elongazioak beste egitura atxiki batzuen presentzia behar du: akroplaxomaren 
bazterreko eraztuna eta manchette-aren eraztun perinuklearra. Lehenengoa bai nukleoari bai 
akrosomari lotuta dago eta axonema aldera atzeratzen da, nukleoaren elongazioa eraginez. 
Bigarrenak, nukleoaren inguruan kokatuta, bere diametroa murriztuz doa eta beste eraztunarekin 
batera axonema aldera mugitzen da (11). Sertoli zelulen aktinazko piruek sortutako indarrek ere 
elongaziorako ezinbestekoak dira.  

2.3. Gai genetikoaren kondentsazioa 

Espermiogenesian ere kromatinaren kondentsazio-maila aldatzen da. Kromosomak paketatzeko 
beharrezkoak diren histonak argininan eta lisinan aberatsak diren beste proteina nuklear batzuekin 
ordezkatzen dira; protaminak deritze. DNAren antolaketa berezi honek espermatozoidearen nukleo 
ñimiñoan DNA egonkor eta kondentsatua mantentzea ahalbidetzen du. Espermatida biribilen 
histonak barrabilaren espezifikoak diren histonekin ordezkatzen dira, geroago trantsiziozko 
proteinekin eta protaminekin azkenik (14,19). Proteina basiko horiekin lortzen den paketazio-maila 
gorena da. Histonekin DNAk duen solenoide forma, protaminekin toroidala izango du (20).  
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2.4.  Flageloa 

Espermatozoidearen isatsa edo flageloa axonematik eratzen da nukleoaren eremu distalean, 
akrosomaren aurkako poloan, hain zuzen. Axonemaren gainetik Outer dense fiber proteins (ODFs)-k 
osatutako zuntz dentsoek espermatidaren buruaren eta isatsaren arteko lotura osatzen dute. 
Mitokondriak eremu horretara garraiatu eta helikoidalki zuntz dentsoen inguruan antolatzen dira, 
isatsaren tarteko pieza osatuz. Zuntz dentsoak eta leka zuntzduna edo fibrosoa egitura proteikoa 
flagelotik luzatzen dira, pieza nagusia eta bukaerako zatia osatuz (21).  

Espermiogenesiaren bukaerarako beste gertaera batzuk aipatu behar dira: manchette-aren 
desantolaketa (behin nukleoa guztiz elongatuta dagoenean), zitoplasmaren gehiengoaren exozitosia 
(Sertoli zelulek fagozitatua izango dena), kromatinaren kondentsazioaren bukaera (ordutik 
transkripzioa erabat murriztua egongo da) eta mitokondrien lerrokatzea. Emaitza, 
espermatozoidearen morfologia duen zelula luzanga da, alegia. 

Gertaera hauetako aldaketa estrukturalak (akrosomaren eraketa, nukleoaren kondentsazioa, 
flageloaren antolaketa eta zitoplasmaren berrantolaketa) ondo deskribatuak egon arren, asko falta 
da zehaztasunez azaltzeko gameto maskulinoaren garapenaren azkeneko urrats honetan gertatzen 
diren prozesu molekularrak (22). 

 

3. Zitoeskeletoaren garrantzia espermiogenesian: leka perinuklearra, akroplaxoma, manchette-a 

Espermatida biribilek aldaketa estrukturalak pairatzen dituzte espermatozoidearen forma luzeko 
zelula bilakatzeko. Aldaketa horietan zitoeskeletozko egitura esklusiboek hartzen dute parte, 
espermatidarenak esklusiboak.  

3.1.  Leka perinuklearra 

Leka perinuklearra (LP) nukleoaren gaineztaduraren gehiengoa (isatsaren inplantazio-unea salbu) 
estaltzen duen leka fibroso elektrodentsoa da (23). Espermatidaren buruaren zitoeskeletozko egitura 
printzipala da eta proteina zitosolikoz eta nuklearrez osatuta dago. Eremu apikalean, leka 
azpiakrosomikoa (SubAcrosomic Layer, edo SAL) osatuz, akrosomaren barru aldeko mintzaren eta 
mintz nuklearraren artean dago. Eremu kaudalean, akrosomaren bukaeratik eta lotura piezaren 
arteko kokapenarekin, mintz plasmatikoaren eta mintz nuklearraren artean aurkitzen da, leka 
postakrosomikoa deritzolarik (PostAcrosomal Sheath, ó PAS) (10,24).  

Zelularen mintz guztiak Triton detergentearekin degradatzen dira, LPa izan ezik. Tripsinak edo SDSak 
erabili behar dira gaineztadura hau desantolatzeko (25,26). Detergente ez-ionikoen bidez LPa isolatu 
daiteke, haren osaketa proteikoa ateratzeko (27,28). LParen proteinak erauzteko, 1 M NaCl eta 100 
mM NaOH-ko urrats sekuentzialek osagaien banaketa baimentzen dute SDS-page batean.  

LParen atzeko eremuan edo PASen PAWP proteina aurkitu da. Proteina hori SOAF (Sperm Oocyte 
Activating Factor) proposatua izan da (29, 30). SOAF definizioz proteina bat da, zeinek gametoen 
fusio-unean oozitoan Ca2+-aren gorakada induzitzen duen. Ca2+-aren oszilazioa beharrezkoa da 
enbriogenesiari hasiera emateko. Proteina horrek bi baldintza bete behar ditu: zitoeskeletoan 
ainguratuta egotea eta espezifikoki LPan (Amdani et al., 2015-en berrikusita) (32). Gaur arte 
espermatidaren proteina batzuk SOAF izan litezkeela esan da: Cζ fosfolipasa (PLCζ) (31), WBP2 N-
terminal like (WBP2NL edo PAWP) (32). PLCζa LParen eremu akrosomikoan, ekuatorialean eta PASen 
detektatu da (31,67,68,69,70,71). PAWP, berriz, soilik PASen aurkitu da (29,30). Proteina biek SOAF 
izateko ezaugarriak dituzte. Lagin oligoastenoteratozoospermikoetan (espermatozoide gutxiko 
lagina, morfologikoki akastuna eta mugimenduan murriztua) PLCζ eta PAWP adierazten zituten 
espermatiden portzentajea txikiagoa zela ikusi zen , baita ere PLCζaren kokapen-patroietan 
aldaketak. Emaitza hauekin ondorioztatzen da PLCζ eta PAWP eskasiak ernalezintasun 
maskulinoarekin zerikusia izan dezakeela (33).  
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LParen aurreko eremua edo SALa egitura jarraitua da, bai estrukturalki, bai osaketari dagokionez. 
Kierszenbaum doktorearen taldeak akroplaxoma deritzo SALari (8). F-aktinazko leka zitoeskeletikoa 
da eta desmosomen antzeko (Sak57/K5) keratina duen eraztun marjinal bat. Akrosomaren garapena 
egonkortzen du, espermatidaren nukleoaren mintzean ainguratzen baitu haren elongazioa sustatuz. 
Hemendik aurrera SAL egiturari akroplaxoma deituko zaio, egitura bera baita. 

3.2. Akroplaxoma 

Akroplaxoma zitoeskeletozko egitura bik osatzen dute: akroplaxomaren xafla eta eraztun marjinala. 
Akroplaxomaren xafla nukleoaren aurreko eremuan dago kokaturik nukleoaren mintzaren eta 
akrosomaren barru aldeko mintzaren artean. Linker of Nucleoskeleton and Cytoskeleton Complex 
(LINC) egitura proteikoak akrosoma nukleoan ainguratu eta lotzeko funtzioa dauka espermatidaren 
luzatze-prozesuan zehar (13,15). Eraztun marjinalak eremu ekuatorialeko ingurunean barruko mintz 
akrosomikoa eta nukleoaren mintza lotzen ditu, akrosomaren garapen-prozesuan zehar betiere 
nukleoaren mintzari lotuta mantentzeko (8,11,13). Orduan, akroplaxomari funtzio bi dagozkio. Alde 
batetik, besikulen garraio eta fusioarekin erlazionatuta dagoena, besikula akrosomikoaren eraketan 
akroplaxomaren xafla hasiberriarekin ainguratzeko. Eta bestetik, Sertoli zelulen aktinazko plaken 
presioa modulatuz, espermatidaren nukleoa besarkatzen du haren elongazioa eraginez (8,34, 35).  

Aurretik aipatutako funtzio estrukturalez gain, akroplaxomak ere nukleoaren mintza egonkortu eta 
babesten du akrosomaren hazkuntza-prozesuan zehar (36,37): akroplaxomaren eremuko xafla 
dentsoek eta asoziatutako zitoeskeletoak nukleoaren mintza eta akrosomaren lotura hertsia 
egonkortu egiten baitute (11). Beste ikerketa batzuen arabera, espermatozoidearen mugimenduari 
direkzioa ere ematen dio, obozitoarekiko fusio-prozesuetan inplikaturik dago bai eta ernalketa 
osteko espermatidaren deskondentsazioan ere (38).  
 
Egitura honen osaketa proteikoa anizkoitza da. Akroplaxomaren xaflak zitoeskeletozko proteinak 
ditu, espermatozoidearen buruaren zein nukleoaren gaineztaduraren arkitektura mantentzeko; hau 
da egonkortasunerako beharrezkoak. PERF 15 akrosomaren mintzari egonkortasuna ematen dio 
(39,40) eta RAB2A proteinak akrosoma-nukleoaren arteko lotura egonkortzen du (28). Baina proteina 
zitosolikoz ere dago osatuta. Ernalketarekin zerikusia duten proteinak (32,37) eta histona 
somatikoak: H2A, H2B, H3 eta H4 (41, 42).  
 
3.3. Manchette-a 
Manchette-a mikrotubuluzko eta aktina-piruzko egitura iragankorra da. Espermatidaren nukleoa 
besarkatzen du bere luzatze-prozesuan zehar. Mikrotubulu batzuek nukleoa inguratzen duen eraztun 
perinuklearra eratzen dute eta beste batzuk eraztun horri ainguraturik, zentrosomara bideratuta 
daude (8,11). Manchette-aren eraketa eta lokalizazio zuzenak ezinbestekoak dira nukleoa luzatzeko, 
egitura hauek barik ezin baita espermatidaren burua luzatu (43). Antolatu eta desantolatzen da 
modu oso zehatz batean: elongazio-prozesua hasten denean espermatidan agertzen da eta 
espermatidaren nukleoa kondentsatua eta luzatuta dagoenean desmontatu egiten da (14,16,44).  

Ez dago deskribatuta nola eratzen den manchette-a. Soilik proposatu da bere eraketarako 
mikrotubulu-zentro antolatzailea (MicroTubule-Organizing Center; MTOC) behar izatea. γ-tubulinaz 
eratutako zentrosoma izango litzateke, edo eraztun perinuklearra (45), nahiz eta γ-tubulinazko 
unitaterik ez eduki (46). Petry-ren taldeak (2013) (47) nukleazioa mikrotubuluak dauden guneetatik 
hastea proposatu zuen baita ere. Zentrobin mikrotubuluen nukleazio eta estabilizaziorako 
ezinbestekoa den proteina, zentrosoman egoteaz gain, espermatidaren beste gune batzuetan ere 
lokalizatu egin da: akroplaxoman, eraztun perinuklearrean eta manchette-an (48,49). Gaur arte, 
manchette-aren eraketa nondik eta nola hasten den ez dago argi. Eraztun perinuklearrak, 
zentrosomak edo zitoplasmako mikrotubuluek hasiko zuten eraikuntza hori. Lethi eta Sironen-ek 
(2016) (16), aurretiko emaitzetan oinarriturik (35,50), non mikrotubuluen – muturra zentrosoman 
dagoen eta + muturra eraztun perinuklearrean, nukleazioa zentrosomatik eraztun perinuklearrera 
arte osatzen dela proposatzen dute. Modu horretan, eraztun perinuklearra ez da nukleaziorako 
ezinbestekoa, baina egitura egonkortzen du eta horrela manchette-a berari ainguratuta mantentzen 
da. Horrek azaltzen du egituraren garrantzia manchette-aren eraketa egokirako.  
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3.4. Garraio intrazitoplasmatikoa espermatidaren berrantolakuntzan  

Mikrotubuluak espermatidaren osagai zitoeskeletikoetatik garrantzitsuenetarikoak dira eta 
ezinbestekoak zelula mota horrek pairatzen dituen aldaketa morfologikoetarako. Akrosoma, 
manchette-a eta flageloaren oinarri estrukturala eta funtzionala mikrotubuluzko zitoeskeletoa da eta 
egitura horietako mikrotubuluak garraiobideak dira, funtzio dinamikoak, mekanikoak zein 
seinaleztapenarekin erlazionaturikoak bete daitezen. Horrela, espermiogenesian zehar garraio mota 
desberdinak bereizten dira: garraio pre-akrosomikoa trans-Golgi saretik akrosomara, manchette-an 
zeharreko garraioa (IMT; IntraManchette Transport) eta flageloaren barneko garraioa (IFT; 
IntraFlagellar Transport). Mikrotubuluzko eraikuntza honen ezartze eta mantenimenduak kontrol oso 
hertsia behar du, gaur arte ezezaguna dena, alegia.  

MAPak (Microtubule Asociated Proteins) tubulinekin parte hartzen duten proteinak dira. Haien 
funtzioa erregulatu eta garraioa modulatzen dute. Proteina motorrak, dineinak eta kinesinak ere 
MAP kontsideratu daitezke, baina orokorrean haien izen propioa erabiltzen da izendatzeko. 
Barrabilean MAP batzuk aurkitu dira, printzipioz manchette-a eratzen duen mikrotubuluzko 
sarearekin erlazionaturik. Gehienek isatserako garraioarekin eta garraio nukleo-zitoplasmatikoarekin 
zerikusia dute. Aurkitutakoen artean, TAU (51, 52), MAP4 (53), GMAP210 (35), EMAP115 (54), 
MAST205 (55), HOOK 1 eta HOOK 2 (56), NUDEL (57), ODF1 (58), SPEM1 (59) eta lehen aipatutako 
dineina eta kinesina (16,60,64) daude. Asko konplexuetan batuta daude. Konplexu oso garrantzitsuak 
espermatidaren elongaziorako, RIM-BP3/HOOK1/KIF3B, SPEM1/UBQLN1/RANBP17 (64,65), 
esaterako. 

3.5. Akrosoma-akroplaxoma-manchette konplexua 

“Burua-itsatsa akoplatzen duen aparatua” edo HTCA (sperm Head-Tail Coupling Apparatus) 
beharrezkoa da elongatzen ari den espermatidaren burua eta axonema egokitzeko eta IMTa eta IFTa 
bateratzeko (35,66). Aipatutako egitura hori mikrotubulu eta beste osagai batzuez osaturik dago eta 
haren garapenerako ezinbestekoa dirudi akrosoma-akroplaxoma-manchette aparatuak. 
Espermatiden polaritatea HTCA eta akrosoma-akroplaxomaren nukleoarekiko aurrez aurreko 
posizioak determinatzen du. Espermatidaren buruaren elongazioan, egitura biak (akroplaxoma eta 
manchette-a) hertsatzaile endogeno moduan aritzen dira, ondorioz eraztun bik (akroplaxomaren 
eraztun marjinalak eta eraztun perinuklearrak) espermatidaren elongazioa bera zuzentzen dute. Hau 
guztia kinesina 2 proteinaren ardurapean dagoela proposatu da (16).  

Modu horretan, akrosoma, akroplaxoma eta manchette-a konplexu bateratu baten moduan aritzen 
dira espermatidaren luzatze-prozesuan zehar. Akroplaxomaren eraztun marjinala axonema aldera 
jaisten da eta horrek nukleoaren eta akrosomaren elongazioa eragiten du, bietara lotuta baitago. 
Manchette-aren eraztun perinuklearraren diametroa murriztuz doa beste eraztunarekin batera 
axonema aldera ere jaisten den bitartean. Bestalde, HTCAren aurrez aurreko posizioak 
espermatidaren buruaren antolakuntza determinatzen du.  

Garraioari dagokionez, hiru garraiobide deskribatu dira espermiogenesiaren prozesuan: trans-Golgitik 
akrosomarako garraiobidea, IMTa eta IFTa. Osagaiak eta ezaugarriak konpartitzen dituzte 
(mikrotubuluzko eta aktinazko zitoeskeletozko eraikuntzak) eta hiruren artean espermatidaren burua 
berrantolatzen dute. Ezinbestekoak dira espermatozoidea den zelula oso espezializatu honen 
morfogenesi eta funtzio egokirako. Manchette-an zehar besikula ez-akrosomikoen eta nukleoaren 
elongaziorako eta flageloaren eraketarako beharrezkoak diren proteinen IMTa egiten da (11,12,14). 
Nukleoaren eta zitoplasmaren arteko garraioak noranzko apikal-basal bikoitza azaltzen du. Proteinen 
garraio eta besikula ez-akrosomikoen garraiorako honako egiturak azaldu dira: aktinazko piruak, 
miosina-Va eta miosina-VIIa proteina motorrei asoziatuta, eta mikrotubuluzko sarea, kinesinari 
asoziatuta (+ muturrerako garraioan) eta dineinari asoziatuta (– muturrerako garraioan) (8,61). 

 

Garraioan zein antolaketan, hainbat molekula identifikatu dira. GMAP210 eta IFT88 proteinak 
akrosomaren biogenesi egokiarekin inplikaturik daudela dirudi (35). Manchette-an ere Ran-GTPasa 
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makineria aurkitu da (12,14,35), poroaren konplexuetan zeharreko nukleo-zitoplasmaren arteko 
garraioan dihardu. KIFC1 kinesina, Ran-GTPasaren kontrolpean, akroplaxomaren xaflako 
mikrotubuluetan zein manchette-arenean lokalizatu egin da (60), baita NUP62 nukleoporinari 
asoziatua ere (16,62).  

Besikulen eta proteinen garraioa manchette-aren mikrotubuluetatik hasi (IMT) eta flageloaren 
mikrotubuluetatik (IFT) jarraitzen du. Proteina horien artean ODFak daude, flageloaren eraketarako 
beharrezkoak (61). Garraio horiek biek antzerakoak dirudite eta kinesina eta dineina proteina 
motorrei esker gertatzen dira (14,16,35,61,63). Beste ezaugarri interesgarri bat ere partekatzen dute: 
axonema eta manchette-a mikrotubuluek itzulpenaren ostean eraldatuak izan diren tubulina 
azpiunitate ugariko egiturak dira (35).  

 

4. Ondorioak  

Espermatidaren zitoeskeletozko sarea ikertzeari lehentasuna eman beharko litzaioke. Ezjakintasun 
handia dago gameto maskulinoaren garapenerako ezinbestekoak diren mikrotubuluzko eta aktinazko 
zitoeskeletozko egiturei buruz; garraio, polarizazio eta orokorrean haren antolakuntzari buruz gutxi 
dakigu eta espermatidaren eraldaketa morfofuntzionalaren oinarria dira, alegia. Nahiz eta MOEren 
aburuz epididimora heltzen diren espermatozoideen % 85 akastunak izatea normala izan, gaur 
egungo ernalezintasun-tasa handiak direla-eta, ezinbestekoa bihurtu da morfogenesi konplikatu 
horren mekanismo molekularrak ulertzea. Espermatozoidearen garapen-prozesuan egitura horien 
arteko koordinazioa zein den eta nola egiten den ulertzeko beharra dago. Izatez, ernalezintasun 
maskulino asko garraio intrazelular akastun batekin erlazionaturik daude, beraz, egitura horiek ondo 
deskribatzeak ernalezintasuna tratatzeko bideak ireki ditzake edota LBUTetarako gameto 
maskulinoen aukeraketarako abantaila. 
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