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La anoxia es una condicién estresante que es extremadamente dafiina para la
mayoria de los mamiferos, en tanto lidera la supresion de actividad eléctrica en el
cortex cerebral, silenciando los receptores AMPA y NMDA e inhibiendo las sefiales pos-
sinaptica y pre-sindptica de las neuronas, lo que conduce en pocos minutos a la muerte
cerebral (Hochachka et al., 1996; Pérez-Pinzdn et al., 1992). En contraste, vertebrados
ectotérmicos estan extremadamente bien adaptados para sobrevivir a las limitaciones
de oxigeno (Hochachka & Lutz, 2001): por ejemplo, las tortugas dulceacuicolas,
Trachemys y Crysemys, permanecen en el fondo de lagos o estanques durante el in-
vierno por hasta dos semanas entre 16 y 18 °Cy de 12 a 18 semanas a 3 °C (Krivoruchko
& Storey, 2015). Los estudios realizados sobre esta condicion en estas tortugas han
identificado la expresion de genes que explican, en buena parte, esta adaptacidn
(Keenan et al., 2015).

Los constantes trabajos enfocados a descifrar los mecanismos fisiolégicos de
la respiracion de las tortugas marinas (Lutcavage & Lutz, 1991) introdujeron la produc-
cion y corroboracion de hipdtesis planteadas décadas atras, descripcién de hemoglobi-
nas, afinidad gaseosa de la sangre y moléculas que intervienen durante la respiracion.
Las tortugas marinas tienden a tener grandes volimenes tidales (cantidad de aire que
es desplazado a lo largo de la inhalacién y exhalaciéon normal) en comparacién con su
tamafio, lo que facilita el rapido recambio de gases mientras se encuentran en superfi-
cie y regresan rapidamente a bucear (Price et al., 2007). Generalmente, exhiben respi-
raciones sencillas seguidas de apneas, durando el periodo no ventilatorio mas que el
ventilatorio; pueden también ajustar con precision su gravedad especifica para regular
la flotabilidad, ademds de ser nadadores de apnea con alta capacidad anaerdbica y ce-
rebro tolerante a la anoxia (Lutcavage & Lutz, 1991), pulmones altamente elasticos y
resistentes y alta capacidad de difusiéon pulmonar oxigénica, permitiéndoles reducir el
tiempo en superficie. La capacidad de almacenamiento de oxigeno incrementa las tasas
metabdlicas, las cuales disminuyen con el aumento de tamafio de las tortugas
(Lutcavage y Lutz, 1991; Price et al., 2007;). Una forma de direccionar o enfocar pre-
guntas para explicar la fisiologia del buceo en tortugas es por medio del andlisis de re-
laciones alométricas (cambios de dimensidon relativa de las partes corporales
correlacionadas con los cambios en el tamafio total). En la Figura 1 se puede observar
las relaciones entre masa corporal y volumen de oxigeno (mg-min™ kg?) registrado en
neonatos, juveniles y/o adultos de las tortugas verde, cabezona, laud y golfina, por
diferentes autores.

Los pulmones pueden potencialmente almacenar una gran cantidad de
oxigeno en los animales buceadores, pero esta reserva no esta disponible cuando los
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pulmones colapsan durante inmersiones profundas o debido a la perfusidn del tejido
pulmonar. Las especies acuaticas tienen mayor capacidad de almacenamiento por
incremento de volumen de sangre o mayores concentraciones de hemoglobina y mio-
globina (Lutcavage et al., 1987). El pulmdn de las tortugas marinas es complejo al punto
de asemejarse a Varanus, un reptil carnivoro con alta capacidad aerdbica
(Lapennas & Lutz, 1982), pero tienen los menores volimenes pulmonares masa-espe-
cifico. Ademas, tienen superficie respiratoria alargada por bronquios secundarios; de
esta forma, la reduccién en el volumen total pulmonar no representa necesariamente
una desventaja para el intercambio gaseoso (Hochscheid et al., 2007).

El balance entre el metabolismo aerdbico y anaerdbico durante las inmersio-
nes y los niveles de acido lactico en los tejidos que las tortugas marinas toleran sin al-
terar su patron de buceo es un tema interesante que merece investigarse. Contrario al
comportamiento esperado en buceadores que respiran aire, las tortugas de caparazén
duro descansan en el fondo regularmente por largos periodos durante las etapas de-
mersales de su ciclo de vida (Houghton et al., 2008). Cuando estan inmoviles, la fre-
cuencia cardiaca declina a >1% que antes de sumergirse, pero en inserciones cortas no
hay bradicardia (Kooyman, 1989); mientras nadan la frecuencia depende de la corriente
y rendimiento natatorio (Kooyman, 1989). Se ha observado que Caretta caretta,
Chelonia mydas y Eretmochelys imbricata reposan en el lecho marino por mas de 30
minutos (Houghton et al., 2008) e incluso durante horas y pueden perdurar con marca-
dos cambios en los niveles de pH y gas en la sangre al bucear (Lapennas & Lutz, 1982;
Hochscheid et al., 2007).

Figura 1. Volumen promedio de oxigeno inspirado (VO2) en tortuga verde C. mydas; cabezona, Caretta caretta; laud, D. coridcea; y golfina, Lepidochelys

olivdcea, a temperaturas entre 20° y 30 °C.
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Se cree que, al abandonar las playas, los neonatos de tortugas se mantienen
oceanicos durante 7 a 12 aios, permaneciendo a la deriva una porcién de su vida en
altamar (Kobayashi et al., 2014). Los jévenes ocednicos pasan ~75% del tiempo en pro-
fundidades mayores a 5 m en el Atlantico (Bolten, 2003). Polovina et al. (2003) estima-
ron que en el Pacifico pasan hasta ~90% del tiempo a profundidades de hasta 40 m, de
los cuales el 75% bucean, en hasta 15 m de profundidad y 40% en superficie. Mientras
que Howell et al. (2010) encontraron que los jovenes ocednicos pasan ~90% del tiempo
en profundidades de hasta 15 m de los cuales el 80% se ubican sobre los 5 m de
profundidad (Kobayashi et al., 2014) (Figura 2).

C. caretta tiende a desarrollar la habilidad para bucear gradualmente con la
edad. Esta especie controla la flotabilidad variando el volumen de aire inspirado inme-
diatamente antes de la inmersion, de tal manera que la duracion del buceo y la profun-
didad alcanzada es mayor entre mas volumen de oxigeno sea inspirado (Hochscheid et
al., 2007). Para C. caretta se han reportado capacidades pulmonares entre 7,9 y 8,9%
de la masa corporal, que puede retener hasta un 72% del oxigeno total, calculado en
~22.2 ml kg* de peso, a pesar de que las tortugas mas pequefias consumen mas de las
reservas de oxigeno por unidad de masa que las tortugas mas grandes
(Lapennas & Lutz, 1982; Hochscheid et al., 2007) (Figura 2).

Figura 2. Profundidad y duracién del buceo para tortugas marinas activas (C. mydas, tortuga verde, C. caretta: cabezona, D. coridcea: laud, E. imbricata:

carey y N. depressus: tortuga plana).
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Para comprender la fisiologia de la respiracidon durante el buceo en tortugas
se han estudiado gran cantidad de mecanismos y proteinas relacionadas con anoxia
tolerancia en algunas especies terrestres y de agua dulce; sin embargo, son pocas las
investigaciones reportadas en tortugas marinas. Para entender cdmo ocurre este
fendmeno en este tipo de organismos se han realizado algunos estudios (Figura 3).

Figura 3. Estudios realizados para comprender la fisiologia de la respiracion durante el buceo en tortugas marinas.
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Tolerancia a la anoxia en tortugas dulceacuicolas

Las tortugas tolerantes a la anoxia utilizan varios mecanismos fisiolégico-mo-
leculares que les permiten sobrevivir sin oxigeno. Estos incluyen: i) acumulacién de
grandes reservas de glucégeno en el higado, que podria utilizarse via fermentacidén an-
aerobia; ii) estrategias bioquimicas para mantener el pH (buffering) o excretar produc-
tos finales para minimizar la acidosis que es consecuencia del metabolismo
fermentativo anaerdbico (acido lactico); iii) vias alternativas de catabolismo de carbohi-
dratos anaerdbicos con resultados ventajosos en comparacion con la glicélisis que ter-
mina en lactato (por ejemplo, mayores rendimientos de ATP y productos finales
facilmente excretados); iv) excelentes defensas antioxidantes para minimizar las lesio-
nes oxidativas cuando el oxigeno es re-introducido; v) aumento de la expresidn de ge-
nes especificos; y vi) supresién de la tasa metabdlica a tan solo 10-20% de la tasa normal
aerdbica (Krivoruchko & Storey, 2015). Estudios realizados con tortugas adultas de
Trachemys scripta elegans y neonatos de Crysemys picta marginata han identificado
genes que son sobre-expresados bajo anoxia en diferentes érganos de estas tortugas,
entre los cuales se incluyen genes mitocondriales codificantes de proteinas de la ca-
dena transportadora de electrones, de proteinas de almacenamiento de hierro, de en-
zimas antioxidantes, inhibidores de serina proteasas, portadores transmembranales de
soluto, proteinas receptoras, de transporte y neurotransmisién y proteinas chapero-
nas.

Sin embargo, la condicion mas importante para la supervivencia a la anoxia,
no solamente en tortugas sino en otros grupos de animales, resulta ser la disminucién
acentuada de la tasa metabdlica. Esta condicidn esta relacionada con la disminucidn de
todas las formas generadores de ATP y con las funciones metabdlicas que utilizan ATP
(Storey & Storey, 2004). En el cerebro de tortugas dulceacuicolas, por ejemplo, la acti-
vidad de Na+ K+ ATPasa fue reducida a 30-35% (Hylland et al., 1997). En hepatocitos de
estas tortugas esta situacion fue mas pronunciada, con una disminucién del 94% de la
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produccion de ATP, condicidn que se refleja en por lo menos cinco procesos: detencién
de bombas ATpasa ion dependientes, reduccion al 90% de la sintesis y degradacidn de
proteinas y gluconeogénesis y sintesis de urea (Hochachka et al., 1996). Por su capaci-
dad para mantenerse en condiciones de anoxia por largos periodos y por el
conocimiento obtenido en investigaciones realizadas durante los ultimos 20 afios, las
tortugas dulceacuicolas Trachemys y Crysemys son consideradas animales modelo de
alta tolerancia a la anoxia, en contraposicion a organismos mas sensibles, como podria
ser el caso de la tortuga cabezona.

Los estudios sobre resistencia a la anoxia en tortugas cabezonas son escasos y
se conoce muy poco sobre la expresidn de genes relacionados, muchisimo menos de
los mecanismos fisioldgicos y vias metabdlicas que expliquen este fendmeno natural.

En tortugas de agua dulce la tolerancia a la anoxia se ha relacionado con la
sobre-expresion de varios genes, entre estos: el factor de transcripcion Nf-kB, el recep-
tor de transferrina TfR2, proteinas de choque térmico Hsp, la familia de factores de
transcripcion Fox-O y proteinas de despliegue (UPR) como GPR78.
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