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Introduccion

La piel o tegumento es el 6rgano que forma el limite entre el cuerpo y el medio que
lo rodea, por lo tanto su estructura esta correlacionada con el tipo de ambiente en
que el animal vive. De esta manera, la piel puede cumplir con una amplia variedad
de funciones que van desde evitar la pérdida de agua y minimizar la entrada de
organismos patdgenos, hasta, en el caso de vertebrados homeotermos como las
aves, regular la temperatura corporal.

La estructura basica de la piel de las aves es muy similar a la del resto de los
vertebrados: esta formada por una capa mas externa denominada epidermis, y
una capa interna o dermis, separadas por la lamina basal. La primera se origina
a partir del ectodermo, mientras la segunda posee multiples origenes que
dependen de la regién corporal considerada (véase mas adelante). Asociadas a la
piel se desarrollan también otras estructuras denominadas anexos cutaneos o
tegumentarios que incluyen glandulas cutaneas y especializaciones, entre
otras las plumas, las escamas coérneas, las garras y la ranfoteca (véase mas
adelante).

Las glandulas cutaneas en las aves no estan distribuidas por la superficie corporal
como en los mamiferos; se concentran en algunas regiones donde forman
glandulas compuestas que son la glandula uropigia, las glandulas cloacales y las
glandulas auditivas.

Piel

La piel de las aves inevitablemente se asocia con la presencia de las plumas, pero
ademas posee otras peculiaridades: la epidermis es muy delgada y tiene la
facultad de sintetizar importantes cantidades de lipidos, posee pocas glandulas, la

region distal de los miembros pélvicos presenta escamas corneas, los dedos del
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miembro pélvico estan protegidos por garras y el pico esta recubierto por una

estructura cornea muy dura denominada ranfoteca.

Epidermis

La epidermis (Fig. 2.1) como en los restantes vertebrados, es un epitelio plano
estratificado. En este epitelio se encuentran diferentes poblaciones celulares:
queratinocitos, melanocitos y células de Langerhans. Las células de Merkel en
las aves no se localizan en la epidermis como ocurre en los mamiferos, sino que

se ubican en la dermis (véase mas adelante).

Figura 2.1. Epidermis, hematoxilina y eosina (H-E). 40x. En la imagen de la izquierda se puede
observar la organizacion de la epidermis de fiandu, (1) estrato cérneo, (2) estrato basal, (3) estrato
intermedio. En la imagen de la derecha, esquema que ilustra el proceso de diferenciacion de un
seboqueratinocito, (1) membrana basal, (2) lipidos, (3) queratina, (4) envoltura cérnea.

Los queratinocitos constituyen la poblacidn celular mas abundante de la
epidermis, se disponen en estratos (basal, intermedio y cérneo). Solo las células

del estrato basal tienen actividad mitética y reemplazan la pérdida de las células
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superficiales. Las nuevas células ocupan capas cada vez mas superficiales al
tiempo que sufren procesos de diferenciacion: queratinizacion y lipogénesis. La
capacidad de los queratinocitos de las aves para sintetizar y acumular lipidos
ademas de queratina ha sido reflejada en su designacién habitual de
seboqueratinocitos.

Durante la queratinizacion los queratinocitos forman y concentran los filamentos
de queratina (Fig. 2.1) (véase Recuadro 2.1). Desde la capa basal hacia las capas
superficiales, el porcentaje del citoplasma ocupado por queratina se incrementa y
ademas ocurre un cambio en la variedad de queratina predominante. Durante la
etapa final de la queratinizacidn, la cornificacion, se depositan en la cara interna
de la membrana plasmatica proteinas que forman una envoltura cornea que
engloba y contiene una elevada concentracion de queratina asociada a otras
proteinas. El proceso de cornificacion involucra la muerte programada del
queratinocito con pérdida de las organelas y del nucleo. En este estadio final de su
vida la célula se denomina corneocito y forma el estrato cérneo compuesto por
células muertas cargadas de queratina. La cornificacién puede ser blanda (en la
epidermis) o dura (en garras, ufias, pico, plumas y escamas corneas), en este
ultimo caso al proceso de cornificacion se suman el depodsito de calcio (e.g.
ranfoteca y garras) o una mayor concentracion de otras proteinas. Para mas

detalles véase Recuadro 2.1.

Recuadro 2.1

Tipos de queratina y cornificacion

Las queratinas constituyen una familia de proteinas insolubles en agua que forman
parte del citoesqueleto celular epidérmico del que representan mas de un 85% en
todos los vertebrados. La queratina brinda a las células epidérmicas integridad

mecanica que a nivel tisular se traduce en la propiedad de resistir el estrés
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mecanico ya que sus propiedades fisico-quimicas hacen que sea una proteina
estable y resistente.

Los diferentes tipos de queratinas se caracterizan por la variacion en la secuencia
de aminoacidos que determinan la estructura y la disposicion espacial de la
proteina. En los vertebrados terrestres se encuentran dos tipos de queratina: a y
B. La B-queratina posee una cadena de aminoacidos mas corta y el diametro del
filamento es mas grueso. Las microfibrillas de esta queratina estdn densamente
empaquetadas y embebidas en una matriz proteica también densa,
consecuentemente presenta mayor dureza y menor flexibilidad. En cambio, las
cadenas de aminoacidos de la a-queratina son mas largas y las microfibrillas mas
delgadas, por ende posee menor dureza y mayor flexibilidad. Las queratinas no
solo forman parte del citoplasma celular sino que ademas son componentes de
numerosos anexos tegumentarios (véase mas adelante).

En la epidermis de las aves se puede diferenciar una cornificacion blanda y una
cornificacion dura, relacionada con el tipo de queratina (a o B) que presente. La
piel que cubre la mayor parte del cuerpo es fina, elastica y esta poco adherida a
los tejidos subyacentes; se caracteriza por su cornificacion blanda y la presencia
de a-queratina. En cambio en el pico y la region distal de los miembros pélvicos,
incluyendo los dedos, la piel es menos flexible y estda adosada a los tejidos
adyacentes; se caracteriza por su cornificacion dura y la presencia de B —
queratina.

Es interesante destacar que en los mamiferos la a-queratina esta presente tanto
en la epidermis de cornificacién blanda como en aquellas de cornificacion dura.
Por el contrario en los reptiles y aves la a-queratina estad presente solo en la
epidermis de cornificacion blanda, mientras que en la epidermis de cornificacion

dura sélo esta presente la B-queratina.

La lipogénesis (Fig. 2.1) se inicia en las células del estrato basal, estas células
contienen pequefias gotas de lipidos en su citoplasma y los filamentos de
queratina son escasos y dispersos. A medida que las células basales se
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diferencian y comienzan a ocupar los estratos mas superficiales, aumentan el
numero y el tamafno de las gotas lipidicas simultdneamente a la cantidad de
queratina. Al acercarse a las capas mas superficiales, los filamentos de queratina
generan la envoltura cornea celular (véase mas arriba), el resto de la queratina
forma densas bandas fibrosas y en el centro de la célula las gotas de lipidos se
fusionan. El gran contenido lipidico que posee la epidermis contribuiria a minimizar
la pérdida de agua y también a mantener su flexibilidad.

Como se mencioné con anterioridad, junto a los queratinocitos las poblaciones
celulares de la epidermis incluyen a los melanocitos y las células de
Langerhans. Los melanocitos de las aves son semejantes a los de los
mamiferos tanto en su origen como en sus caracteristicas morfologicas. Sin
embargo, difieren en que los precursores de los melanocitos aviares llegan a la
epidermis en un momento mas temprano del desarrollo embrionario y por lo tanto
su mayor actividad proliferativa ocurre en la misma epidermis. Los melanocitos se
ubican en la region basal de la epidermis, sintetizan la melanina en granulos
especiales, denominados melanosomas, que transfieren mediante sus
prolongaciones a los seboqueratinocitos. También se ubican melanocitos en el
germen de la pluma en donde transferiran la melanina a las células que formaran
las barbas.

La presencia de células de Langerhans en la piel aviar se discutié durante
muchos afos. Algunos autores habian descrito la existencia de células similares
con el aspecto tipico de células dendriticas presentadoras de antigeno
(proyecciones digitiformes, expresion de ATPasa y de complejo mayor de
histocompatibilidad de tipo 1lI) pero carentes de los granulos de Birbeck
caracteristicos de las células de Langerhans de los mamiferos. Sin embargo, en
los ultimos anos se demostré mediante el uso de microscopia electronica de
transmision la presencia de estos granulos bastoniformes con varias capas de
membrana y una region central electrodensa de forma lineal. Se puede considerar
entonces que las aves poseen verdaderas células de Langerhans con

caracteristicas morfologicas y funcionales muy similares a las de los mamiferos.
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En general, la epidermis de las aves esta formada solo por tres estratos: basal,
intermedio y corneo (Fig. 2.1). El estrato basal esta formado por una unica capa
de células que estan en continua mitosis. Le sigue el estrato intermedio,
compuesto por una a tres capas de células que presentan signos de
queratinizacion. Finalmente, el estrato cérneo es la capa mas superficial; esta
constituido por varias capas de células muertas, de forma aplanada que contienen

a-queratina.

Dermis

La dermis (Fig. 2.2) provee soporte fisico y metabdlico a la epidermis y a los
anexos tegumentarios. Su origen embrionario varia de acuerdo a la region
considerada: en la region craneo-facial la dermis deriva de las crestas neurales, en
las regiones occipitales y o6tica del craneo proviene del mesodermo cefalico,
mientras que en el resto del organismo proviene del mesodermo paraxial
(dermatomo) y de la somatopleura. Por otra parte, la dermis de las aves no origina
estructuras osificadas como ocurre en distintos representantes de otras clases de
vertebrados como algunos peces, cocodrilos, tortugas y mulitas.

Esta capa de la piel es mas gruesa que la epidermis. Esta formada por tejido
conectivo y cuenta entre sus elementos celulares a fibroblastos, células adiposas,
células pigmentarias (melanocitos que no atraviesan la lamina basal), macrofagos,
mastocitos, glébulos blancos, células de Merkel y miocitos; estas ultimas células
forman la musculatura lisa que mueve las plumas. La matriz extracelular de la
dermis esta constituida principalmente por fibras de colageno y elastina
distribuidas en una matriz rica en glicosaminoglicanos y proteoglicanos. También
posee vasos sanguineos Y linfaticos, nervios y rganos sensoriales.

En la dermis de las aves se encuentran distintas estructuras sensoriales: células
de Merkel, corpusculos de Grandry y corpusculos de Herbst; su descripcion puede

consultarse en el capitulo sobre los 6rganos de los sentidos.
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La dermis esta formada por dos estratos: el estrato superficial seguido del
estrato profundo (Fig. 2.2). El estrato superficial estd compuesto por tejido
conectivo laxo que posee fibras delgadas y organizadas irregularmente. El estrato
profundo comprende dos regiones, denominadas estrato compacto y estrato
laxo. El estrato compacto posee fibras de colageno y elasticas mas gruesas y

con un ordenamiento mas regular que forman una red densa.

Figura 2.2. Organizacion general de la dermis. H-E. 40x. Se pueden observar los diferentes
estratos que conforman la dermis del fiandu: estrato superficial (1), estrato compacto (2), estrato
laxo (3) y lamina elastica (4).

El estrato laxo contiene abundante tejido adiposo, vasos sanguineos y la base de
los foliculos plumosos y los musculos asociados. Al estrato laxo le sigue una
delgada capa muy rica en fibras elasticas denominada lamina elastica. El
subcutis o hipodermis se ubica mas profundamente respecto de la lamina
elastica, no forma parte de la piel y esta constituido por tejido adiposo y fibras de

colageno de distribucion irregular.
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Anexos cutaneos o tegumentarios

Plumas

Las plumas son el anexo tegumentario distintivo y caracteristico de las aves
actuales, si bien se han hallado plumas en algunos dinosaurios. Cubren gran parte
del cuerpo y presentan variaciones en su color, morfologia y tamafio segun su
ubicacion y funcion (Recuadro 2.2). Las plumas brindan aislamiento térmico lo que
le permite a las aves mantener una elevada y constante temperatura corporal.
También son un elemento indispensable en la mecanica de vuelo e intervienen en
la comunicacion visual y en el camuflaje.

Las plumas se agrupan en regiones especificas denominadas pterilos (Fig. 2.3),
los cuales estan separados por zonas que no poseen plumas denominados

apterios (Fig. 2.3).

ke @ EOOT

Figura 2.3. Dibujo esquematico que muestra la distribuciéon y cantidades de pterilos (zonas
punteadas) y apterios (zonas blancas) de la region dorsal de un ave.

Cada grupo de aves presenta un patron de apterios y pterilos caracteristico,
aunque ciertas aves como los pinguinos no poseen apterios. En general, la
morfologia de la piel en los apterios y pterilos es similar con excepcion de la
ausencia en los apterios de foliculos plumosos y los musculos que se relacionan

con ellos.

37



Organizacion de la pluma

Las plumas estan compuestas por B-queratina y son generadas a partir de
invaginaciones de la epidermis denominadas foliculos plumosos. Estan insertas en
la piel y su estructura basica consiste en un eje principal denominado escapo en

el que se pueden diferenciar dos regiones: calamo y raquis (Fig. 2.4).

I Livingstone & HICDIDAC 6

Figura 2.4. Estructura general de la pluma. En la fotografia del panel de la izquierda se pueden
observar el calamo (1), el raquis (2) y el estandarte (3) de una pluma. En el panel central superior
se muestra en detalle el ombligo superior (4) y en el panel inferior se muestra en detalle el ombligo
inferior (5). El esquema del panel de la derecha muestra las barbas (6), las barbillas proximales (7),
las barbillas distales (8) y los ganchillos (9).

El calamo es la porcion mas corta, de forma tubular y se implanta en la piel en el
foliculo plumoso. El raquis es el segmento que le sigue al calamo, es sdlido y
sostiene a ambos lados el estandarte (vexilum). En el calamo se puede distinguir

un orificio en su extremo proximal, denominado ombligo inferior; mientras que en
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la zona de transicion hacia el raquis se observa un orificio o depresion llamado
ombligo superior.

El estandarte esta formado por proyecciones que parten del raquis denominadas
barbas de las cuales a su vez parten proyecciones mas cortas denominadas
barbillas (barbulas). Las barbillas son de dos tipos: proximales, que se
proyectan hacia la base de la pluma y distales que lo hacen hacia el apice de la
pluma. Las barbillas distales poseen unas proyecciones denominadas ganchillos
(hamulis) que sujetan a las barbillas proximales dandole cohesion al estandarte.
Existen varios tipos de plumas de acuerdo a la presencia y grado de desarrollo de

sus partes (Recuadro 2.2).

Recuadro 2.2

Tipos de plumas

Plumas de contorno: son las plumas tipicas que cubren el cuerpo de las aves, se
caracterizan por poseer estandartes planos y ordenados (parte plumacea) aunque
también la porcion mas basal puede presentar aspecto desordenado (parte
plumosa). Segun su localizacién y funcion se las puede diferenciar en los subtipos:
plumas de vuelo y cobertoras. Las primeras son aquellas que intervienen en la
mecanica de vuelo y se diferencian en rémiges (o remeras) y rectrices (o
timoneras). Las rémiges son las plumas que se insertan en las alas, mientras que
las rectrices lo hacen en el pigostilo formando la cola. Las plumas cobertoras o

tectrices cubren el cuerpo (Fig. 2.5).

39




Figura 2.5. Pluma cobertora del inambu comun (Nothura maculosa). Calamo (1), raquis (2), parte
plumosa (3) y parte pennacea (4).

Semiplumas: en estas plumas el raquis posee mayor longitud que las barbas. El
estandarte tiene aspecto desordenado debido a que las barbillas no poseen
ganchillos (Fig. 2.6). Las plumas de este tipo suelen acompanar a las plumas de
contorno y pueden ser ornamentales. En el caso del inandu es el unico tipo de

pluma que poseen los adultos.

Figura 2.6. Semipluma del Aandu grande (Rhea americana). Calamo (1), raquis (2) y barbas con
ganchillos sin hammulis (3).
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Plumones: en general son plumas pequefas que se caracterizan por presentar un
raquis muy corto y el estandarte presenta aspecto desordenado, debido a que las
barbas son mas largas que el raquis y las barbillas no poseen ganchillos (Fig. 2.7).
Este tipo de pluma es el primer plumaje que crece en los pichones; también se
puede encontrar plumoén en las aves adultas acuaticas como los patos, en los

cuales funciona como una capa aislante.

Figura 2.7. Plumén de pichén de fandu grande (Rhea americana). Calamo (1) y barbas largas con
barbillas sin ganchillos (2).

Filoplumas: estas plumas poseen soélo algunas barbas y barbillas (éstas sin
ganchillos) en el extremo distal del raquis (Fig. 2.8). Suelen estar proximas a las
plumas de contorno o de vuelo. Se caracterizan por la ausencia de musculatura

asociada a su foliculo. En algunas especies su foliculo esta ricamente inervado.

Figura 2.8. Dibujo esquematico de una filopluma. Calamo (1) y barbas largas con barbillas sin
ganchillos (2).
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Cerdas (o vibrisas): son plumas que se caracterizan por la rigidez de su raquis y
por poseer escasas barbas con barbillas (sin ganchillos) localizadas en su regién
proximal (Fig. 2.9). Se las encuentra principalmente alrededor de la boca, de las
aberturas nasales y de los ojos. Asociados al foliculo de estas plumas, se
encuentran musculatura lisa y corpusculos de Herbst, o que sugiere una funcion

tactil (mecanorreceptora).

Figura 2.9. Dibujo esquematico de una vibrisa. Calamo (1), raquis (2) con escasas barbas (3) que
poseen barbillas sin ganchillos.

Plumas polvorientas: se trata de un tipo de plumas de crecimiento continuo y que
se caracterizan por producir y acumular polvo muy fino en sus estandartes. Estas
plumas pueden estar dispersas por el cuerpo como sucede en las palomas o

concentrarse en zonas especificas como ocurre en las garzas.

Foliculo plumoso
Cada pluma ya formada se inserta en la piel en un foliculo plumoso. Se trata de
una invaginacién tubular de la epidermis que penetra en la dermis y en el subcutis.

La epidermis del foliculo plumoso esta formada por un fino estrato cérneo y un
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estrato basal formado por una unica capa de células. Una delgada membrana
basal separa la epidermis de la dermis. La dermis que rodea el foliculo esta
compuesta por fibras de colageno y abundantes fibras elasticas que se disponen
en tres capas. En cada una de estas capas las fibras se ordenan con diferentes
orientaciones: en la capa mas cercana a la membrana basal son paralelas al eje
mayor del foliculo, en la siguiente se ordenan en forma circular y en la mas alejada
se disponen longitudinalmente. En la dermis de las paredes y de la base del
foliculo se encuentran vasos sanguineos, nervios y corpusculos de Herbst.

En la base del foliculo la dermis se proyecta a modo de cupula formando la papila
dérmica. La region basal de la papila dérmica contiene células pequefias,
redondeadas que estdan muy juntas entre si, mientras que en el resto de la papila
son mas grandes, achatadas y se disponen mas laxamente unas respecto de
otras. A partir de la actividad de la papila dérmica y de su interaccion con la
epidermis del foliculo se genera una nueva pluma.

Asociados al foliculo de la pluma se encuentran los musculos de las plumas,
compuestos por fibras musculares lisas que se insertan en la pared del foliculo
mediante tendones elasticos. Se caracterizan ademas por interconectar foliculos
adyacentes de manera tal que forman un “paralelogramo” que en cada uno de sus
angulos presenta un foliculo plumoso. La cantidad de musculos es variable, pero

la presencia de los musculos elevador y depresor de la pluma es constante.

Muda

A lo largo de su vida, las aves presentan recambios de sus plumas en relacién con
su edad y el momento del afo; este proceso es denominado muda. También ante
una pérdida accidental de plumas, estas seran reemplazadas. El primer plumaje
que posee el pichén esta formado por plumén. El plumén dura entre una y dos
semanas y luego es reemplazado por una nueva generaciéon de plumas. En la

mayoria de las aves estas nuevas plumas surgen del mismo foliculo que el
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plumén, pero en otras pueden nacer de foliculos diferentes. Posteriormente, este
plumaje sera reemplazado por uno nuevo, que suele ser el del adulto o el del
adulto inmaduro. Los diferentes recambios de plumas que sufre un ave desde su
nacimiento hasta la adultez son muy variables y especificos para cada grupo.

En las aves adultas el recambio del plumaje es un proceso que implica un elevado
costo energético debido a que se forman nuevas plumas y a que, durante la muda,
el aislamiento térmico y el vuelo se ven afectados. En términos generales este
recambio es anual y sigue un patrén regular en la secuencia de renovacién; por
ejemplo las plumas de vuelo, como las de la cola, se renuevan centrifugamente,
desde las centrales a las mas externas. En algunas aves, como los patos y cisnes,
las plumas de vuelo se renuevan simultaneamente esto provoca que el ave pierda

temporalmente la capacidad de vuelo hasta que crezcan las nuevas plumas.

Ranfoteca

La piel que recubre el pico de las aves tiene coloracion, textura y dureza
caracteristicas, esta zona la piel se caracteriza por presentar cornificacion dura y
se denomina ranfoteca (Fig. 2.10). La ranfoteca brinda una superficie fuerte y
durable, su forma reproduce la de las estructuras 6seas del pico y sus bordes
pueden presentar variaciones morfolégicas relacionadas con los habitos
alimenticios de las aves (Fig. 2.10).

Histologicamente, el estrato cérneo de la epidermis de la ranfoteca posee un gran
espesor y se caracteriza por una cornificacidon dura con depdsitos de calcio. El
estrato intermedio también es mas grueso debido a la mayor cantidad de capas
celulares. En la dermis no es posible distinguir los tipicos estratos; esta capa
presenta una gran vascularizacion y las fibras de colageno estan densamente
empaquetadas en la zona adyacente a la epidermis. También se encuentran
corpusculos de Herbst, que usualmente estan localizados en las zonas de la

dermis adyacente a los huesos y dejan muchas veces una marca sobre estos. La
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cantidad y distribucion de estos corpusculos esta en relacion con los habitos
alimenticios de las aves, son muy abundantes en aves como los playeros y el kiwi,

en los cuales colaboran en la deteccién del alimento.

Figura 2.10. Diferentes formas de pico y ranfoteca. En el panel de la izquierda se muestra el pico
ancho y deprimido de un ganso (Anser anser). En el panel del centro, un flamenco (Phoenicopterus
chilensis) con el pico fuertemente curvado y con la presencia de laminillas en la ranfoteca
(recuadro) que le permiten filtrar agua para obtener su alimento. En el panel de la derecha se
puede observar un pavo real macho (Pavo cristatus), cuyo pico es levemente curvo y puntiagudo.

Cera

Es una estructura mas suave y blanda que la ranfoteca, debido a su menor
cornificacion. Se encuentra en la base de la porcién superior del pico de algunas
aves (aguilas, halcones, palomas, loros, lechuzas) (Fig. 2.11). En general es una
zona colorida que puede estar desnuda o poseer algunas plumas.

La epidermis de la cera se caracteriza por presentar un mayor numero de capas
celulares en el estrato intermedio y numerosos plegamientos. La dermis es mas
delgada y no se distinguen los tipicos estratos presentes en la piel del cuerpo, con
excepcion de la lamina elastica. Posee fibras de colageno densamente dispuestas,

vasos sanguineos y nervios. Profundamente a la lamina elastica se observa un
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amplio depodsito de tejido adiposo que, a su vez, limita con el periostio de los
huesos de la region nasal.

Figura 2.11. Cera (1) en la base del pico de un aguila mora (Geranoaetus melanoleucus), notese
la ausencia de plumas y la coloracion diferente al resto de la ranfoteca.

Escamas coérneas: podoteca

Las aves presentan escamas corneas en la parte distal de los miembros pélvicos
(tarsometatarso y dedos), a esta region de la piel se la denomina podoteca (Fig.
212). Las escamas son engrosamientos de la epidermis fuertemente
queratinizados con cornificacion dura, separados unos de otros por pliegues
cutaneos denominados sulcus que se caracterizan por poseer cornificacion
blanda.

La forma, el tamafo y el grado de solapamiento entre las escamas son variables.
En general las escamas que se ubican en la regién frontal y caudal del

tarsometatarso y en la regién dorsal de los dedos son rectangulares, de tamafo
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variable y se superponen entre si. En cambio, aquellas que se encuentran en la
region plantar de los dedos son pequefas, no se superponen y su aspecto es
granulado o reticulado. Otra diferencia es el tipo de queratina que poseen:
mientras en las pequefias escamas reticuladas y en el sulcus se expresa solo a-
queratina, la B-queratina es el componente de las grandes escamas superpuestas
del tarsometatarso y la region dorsal de los dedos.

Figura 2.12. Podoteca y espolon metatarsal de un pavo real macho (Pavo cristatus). Se aprecian
las escamas frontales (1) y las escamas caudales (2) de la podoteca y el espoléon metatarsal (3).

En la estructura histoldégica de una escama se destaca en la epidermis un grueso
estrato corneo, seguido por un estrato intermedio formado por varias capas de
células. En la dermis no existe la disposicidn en estratos caracteristicos y solo se
distinguen una zona mas superficial con delgadas fibras de colageno dispuestas
irregularmente, a la que le sigue una zona con fibras de colageno mas gruesas y

densamente dispuestas con abundantes vasos sanguineos. Profundamente a esta
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ultima zona se encuentra una gruesa lamina elastica que se apoya a su vez

sobre la hipodermis.

Espolones

Son estructuras 6seas de forma coénica asociadas a la regién distal de los
miembros pectorales y pélvicos que estan cubiertas por un estuche cérneo
fuertemente queratinizado. Los espolones que se encuentran asociados al ala se
denominan espolones alares y son proyecciones 0seas del carpometacarpo, se
pueden observar por ejemplo en los teros y chajaes. En estas aves los espolones
son utilizados como un instrumento de defensa cuando el ave se siente
amenazada. Los espolones que se encuentran en el miembro pélvico se
denominan espolones metatarsales (Fig. 2.12). Su localizacion mas frecuente es
en la region medial o caudal del tarsometatarso y se pueden observar en los
machos de los galliformes, mientras que en las hembras suelen estar reducidos o

ausentes. Conforman, por lo tanto, un caracter sexual secundario.

Garras

La falange terminal de los dedos de la pata esta recubierta por garras (Fig. 2.13).
Son estructuras duras debido a su queratinizacion dura con depdsitos de calcio,
similares a la de la ranfoteca. La garra es una modificacién de la piel que cubre la
ultima falange tanto dorsal como ventralmente. La epidermis de la garra se
caracteriza por su grueso estrato corneo, como asi también por su estrato
intermedio formado por varias capas de células. En la dermis no se pueden
distinguir los tipicos estratos; esta region se caracteriza por estar muy irrigada;
posee fibras elasticas y colagenas las cuales forman densos agregados. Se

pueden observar algunas diferencias regionales: en la zona dorsal la dermis suele

48



ser mas gruesa que en la zona ventral y esta a su vez contiene mayor cantidad de
nervios; en la regidon cercana al extremo de la garra la dermis forma papilas que se
interdigitan con la epidermis. Existen corpusculos de Herbst pero son pequenos y
menos abundantes que en otras zonas de piel modificada como la ranfoteca.

Las garras son empleadas en ciertas actividades como el manejo de alimentos, el
acicalamiento y la locomocién entre otras, en consecuencia su forma y tamafo
varia en relaciébn a los habitos de las aves. En las aves raptoras (aguilas,
halcones, lechuzas) son comprimidas, curvadas y puntiagudas e intervienen en la
caza de sus presas, mientras que en las aves corredoras como el fiandu son
cortas, menos curvadas y anchas. El borde de la garra del tercer dedo puede tener
aspecto de “peine” por estar aserrado, en ese caso se denomina dedo pectinado.
Esta forma se observa en ciertas aves como las garzas y algunas lechuzas y es

utilizado para el acicalamiento de las plumas.

Figura 2.13. Garras fuertes y curvadas (1) de un aguila mora (Geranoaetus melanoleucus).
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En varios grupos de aves se observan garras en la ultima falange de algunos de
los dedos del miembro toracico, por ejemplo, el digito alular de los adultos de
Aandues, galliformes, ciglenas y lechuzas entre otras especies de aves. Los
estudios sobre estas garras son macroscopicos y antiguos y no existen trabajos

sobre su histologia.

Carunculas y barbillas

En la cabeza y el cuello de muchas aves se observan modificaciones de la piel
que consisten en extensos y coloridos apéndices carnosos (Fig. 2.14) en los
cuales las plumas estan ausentes. Ejemplo de ello son la cresta de los gallos y del
céndor macho o el apéndice carnoso de los pavos. En general, se encuentran en
los machos y se desarrollan al llegar a la madurez sexual. Suelen presentar
modificaciones en su color o tamafo segun la época del afio en concordancia con
la actividad sexual. Estas excrecencias de la piel funcionan, por lo general, como

signos visuales en conductas sociales o de apareamiento.

Figura 2.14. Caruncula (1) de un céndor macho (Vultur griphus), nétese ademas la ausencia de
plumas en toda la cabeza y los pliegues que forma la piel.
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La estructura histologica de estos apéndices es similar y se ha estudiado
principalmente en las aves domésticas. A continuacidn se describe la histologia de
la cresta del gallo como ejemplo. En la epidermis los estratos cérneo e
intermedio poseen mayor numero de capas celulares que en otras regiones. La
dermis se caracteriza por presentar una gran cantidad de nervios, una compleja
red de vasos sanguineos y linfaticos.

Los estratos que conforman la dermis son diferentes respecto de otras regiones
corporales y son tres: el estrato periférico, el estrato intermedio y el estrato
central. El estrato periférico presenta abundantes fibras de colageno dispuestas
de manera compacta y también fibras elasticas, posee una densa red de capilares
que le brinda a la cresta su caracteristico color rojo. El estrato intermedio tiene
un aspecto mas laxo y estd formado por fibras reticulares y algunas fibras
elasticas dispersas. Estas fibras dejan entre si, amplios espacios en donde se
ubica la matriz intercelular mucoide rica en acido hialurénico, por estas
caracteristicas se considera que este es un tejido conectivo mucoso, similar a la
gelatina de Warthon del cordon umbilical de los mamiferos. El estrato central esta
formado por fibras de colageno de disposicion vertical que se unen en su base al
periostio de los huesos del craneo y se extienden hasta el extremo distal de la
cresta, penetrando en cada una de las “puntas” de esta. También recorren este

estrato una compleja red de arterias, venas y nervios.

Coloracion del tegumento aviar

La coloracion de las plumas, la ranfoteca, la podoteca y las zonas desnudas de la
piel es el resultado de dos mecanismos: la coloracién por pigmentos y la
coloracion estructural. La primera es el resultado de la estructura molecular del
pigmento y la densidad de su distribucion en el tejido: cuanto mas densa es la
distribucion mas saturado sera el color. Entre los pigmentos mas comunes se

pueden mencionar a la melanina, que produce colores oscuros (marrones, negros,
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grises) y es fabricada por el propio organismo, y a los carotenoides, que generan
colores como el amarillo, rojo y el naranja y son pigmentos que se incorporan con
la alimentacion. Otros pigmentos presentes en las aves pueden ser las porfirinas y
los 6xidos de hierro. En los loros la coloracién roja de algunas regiones de su
plumaje se debe a un pigmento exclusivo de este grupo: las psittacofulvinas.

La coloracion estructural, en cambio, es el resultado de la interaccion de la luz
con materiales bioldégicos que poseen diferentes indices de refraccion, por
ejemplo: queratina y aire o melanina y queratina. Este tipo de coloracién en la
dermis se produce por la dispersion de la luz, a través de las fibras de colageno,
las cuales se ordenan en forma paralela. La variacion en los tonos estara
relacionada con el tamano de las fibras de colageno y el espaciamiento entre
ellas. En las plumas también el color puede ser estructural. Los plumajes de color
verde son un ejemplo de ello. En estos casos se trata de colores estructurales
asociados a las barbas, estas poseen una zona medular formada por capas de
queratina y espacios con aire a través de los cuales la luz se dispersa.

Existen variantes de ambos mecanismos de coloracion que caracterizan a los
diferentes grupos de aves. Por otra parte, un mismo color puede ser originado por
uno u otro mecanismo. Por ejemplo, el color amarillo puede ser el resultado de un
mecanismo estructural o de la presencia de diferentes pigmentos; en cambio los
colores iridiscentes, son el resultado de la combinacion entre la coloracion

estructural y la pigmentacion.

Glandulas cutaneas

Como se mencionara en la Introduccion, las glandulas cutaneas de las aves
incluyen a las glandulas auditivas, las glandulas cloacales y la glandula

uropigia.
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Glandulas auditivas

Son pequefias glandulas muy similares a las glandulas sebaceas de los
mamiferos ubicadas en la piel que tapiza ambos canales auditivos externos de
algunos galliformes. Los distintos alvéolos desembocan por un pequefo conducto
en el oido externo. Producen una secrecion lipidica cuya funcion es capturar e

impedir la entrada de particulas extrafias que puedan dafar el canal auditivo.

Glandulas cloacales

Estas glandulas estan ubicadas sobre los bordes de la cloaca, en la region del
proctodeo. Se encuentran en algunas aves galliformes como la codorniz (Coturnix
coturnix). Su secrecion es glicoproteica, rica en mucinas. Estan constituidas por
unidades glandulares separadas por tejido conectivo. Los adendmeros son
tubulares y estan cubiertos por un epitelio cilindrico cuyas células poseen las
caracteristicas tipicas de secretoras de proteinas. Estos adendmeros se contindan
con conductos revestidos por un epitelio cilindrico bajo. Cada unidad desemboca
en la cloaca por un pequefio poro, recubierto por epitelio plano estratificado.

La actividad y el tamafio de las glandulas cloacales aumentan durante la época de
reproduccion, especialmente en los machos, por lo que se supone que la

secrecion cumpliria algun papel en el proceso de fecundacion.

Glandula uropigia (Maria Cecilia Chiale-Claudio Barbeito)

La glandula uropigia es un o6rgano sebaceo que se encuentra ubicado

dorsalmente a las ultimas vértebras sacras, en la zona de insercion de las plumas

timoneras (Fig. 2.15). Esta glandula es muy variable en cuanto a su forma y

tamafio (Fig. 2.16). El mayor desarrollo de este drgano se considera que ocurre en
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las aves acuaticas: las mayores masas glandulares relativas se encontraron en los
gaviotines, los macaes y los petreles. En el embrion, la glandula uropigia se
origina a partir de invaginaciones pares del ectodermo; en cuya base se forman
brotes de células epiteliales que proliferan y se introducen en el mesénquima. Los
brotes epiteliales forman tubulos simples alrededor de una cavidad central en cada
l6bulo. El desarrollo de los tubulos ocurre junto a la diferenciacion del tejido
conectivo intertubular, el septo interlobular y la capsula a partir del tejido

mesenquimatico circundante.

Figura 2.15. Localizacion anatémica de la glandula uropigia (flechas).

Generalmente la glandula uropigia posee dos Iébulos y su extremo caudal
culmina en una papila en donde se encuentran los poros excretores. La mayoria
de las aves presenta dos poros excretores -uno por I6bulo- pero su numero
puede ser mayor como se encontré en albatros, petreles, cormoranes, ciguenas,
ibises, cuervillos, bandurrias y flamencos. En la regiéon de la papila también es
posible observar un conjunto de plumas, denominado pincel (Fig. 2.16) que rodea
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los poros excretores. Las glandulas que no poseen este pincel se denominan

desnudas y son caracteristicas de los paseriformes.

Figura 2.16. Glandulas uropigias del petrel gigante antartico (Macronectes giganteus) en la
fotografia de la izquierda y de la gallineta overa (Pardirallus maculatus) en la fotografia de la
derecha. Se distinguen el pincel de plumas (1), la papila (2) y en el caso del érgano del petrel se
pueden reconocer sus lébulos (3).

La glandula uropigia se puede definir como una glandula holocrina
tubuloalveolar compuesta. Con respecto al estroma, esta glandula esta rodeada
por una capsula de tejido conectivo denso (Fig. 2.17), a partir de la cual surge un
tabique intermedio que, en la mayoria de las especies, separa los dos lobulos
(Figura 2.18). La capsula y el tabique emiten trabéculas que terminan en
delgadas ramificaciones conectivas que rodean a los adendémeros (Fig. 2.19). En
la capsula es posible encontrar fibras reticulares, elasticas y algunas fibras
musculares lisas y vasos sanguineos, mientras que en el tabique interlobular y en
el tejido que rodea a los adendmeros solo se observan fibras reticulares y algunas

fibras elasticas.
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Figura 2.17. Glandula uropigia de flamenco austral (Phoenicopterus chilensis). Coloracion H-E.
40x. Se observan tres regiones con diferencias en su morfologia (1-3), se destaca el aumento de la
luz de los adendmeros desde la periferia de la glandula hacia el centro. Se observa también la
capsula del 6érgano (4).
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Figura 2.18. Glandula uropigia de flamenco austral (Phoenicopterus chilensis). Coloracion H-E.
400x. Se observa el tabique de tejido conectivo que separa los dos Iébulos de la glandula (1); en el
interior de los l6bulos se encuentran los adenémeros tubuloalveolares (2); en algunos de ellos se
aprecia la secrecion (3).

Como toda glandula, este érgano posee un parénquima formado por porciones
secretoras o adenémeros y un sistema de transporte de la secrecién que, en
este o6rgano incluye conductos y camaras de almacenamiento. Los
adendémeros son tubuloalveolares si bien su forma puede variar, son mas
tubulares en los paseriformes y mas saculares en la paloma, la codorniz y la
gallina. En cada adendmero disminuye el numero de capas celulares y aumenta el
diametro de su luz hacia al centro de la glandula, por lo que en algunas aves se
encuentran tres regiones definidas por las caracteristicas de estos adenémeros

(vease regiones sefialadas como 1, 2y 3 en las Fig. 2.17 y 2.19).
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Figura 2.19. Glandula uropigia de flamenco austral (Phoenicopterus chilensis). H-E. 40x. Se
observan tres regiones con diferencias en su morfologia (1-3), estos adenémeros terminan en un
sistema de conductos (4) que desembocan en una camara de almacenamiento ubicada en el
centro del I6bulo de la glandula (5).

El epitelio de los adendmeros consta de varios estratos celulares que resultan
constantes en todas las aves. Estos estratos se denominan basal, intermedio,
secretorio y degenerativo. El estrato basal esta formado por una o dos capas
de células aplanadas o cubicas, aqui se produce la divisidon celular. El estrato
intermedio puede presentar entre una a cinco capas celulares, las células son
poligonales con nucleo esférico eucromatico. El estrato secretorio esta
constituido por una a diez capas celulares; las células son poligonales y
voluminosas con citoplasma vacuolado. El estrato degenerativo se caracteriza
por tener células con nucleos picnéticos (Fig. 2.20). Ademas en las regiones mas
centrales se observa cornificacion de las células del estrato degenerativo.
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Figura 2.20. Glandula uropigia de chimango (Milvago chimango). Coloracion tricromica de Masson.
400x. Se observan sectores de dos adendmeros separados por escaso tejido conectivo, que puede
reconocerse por el color verde de las delgadas fibras de colageno. En la imagen se distinguen los
cuatro estratos celulares: basal (1), intermedio (2), secretorio (3) y degenerativo (4). Se puede
observar como el contenido de lipidos aumenta hacia la luz y los nucleos se van condensando
hasta desaparecer en las células mas superficiales que pueden mostrar signos de cornificacion.

Los adendmeros drenan en camaras secundarias que en muchas especies
confluyen en una camara primaria de almacenamiento propia del I6bulo. La
camara primaria esta muy desarrollada en algunas aves como el chimango (Fig.
2.20); en otras aves como los pinglinos y skuas esta ausente. En este ultimo caso
el sistema de tubulos se introduce en la papila para terminar en los conductos
excretores, cuyo epitelio se va asemejando a la epidermis a medida que se acerca
a la desembocadura.

Se han descripto tres tipos de papila, segun su estructura interna: tipo

compacto, tipo delicado y tipo intermedio. El tipo compacto posee poros
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excretores estrechos y el epitelio que los tapiza es similar al epitelio de la
epidermis; también contiene capas de fibras musculares lisas longitudinales y
circulares y foliculos plumosos. En el tipo delicado los poros excretores son de
lumen amplio y estan separados entre si por una delgada capa de tejido conectivo
denso; la presencia de fibras musculares lisas es esporadica. El tipo intermedio
se caracteriza por tener poros excretores de lumen muy amplio y fibras
musculares lisas formando un esfinter a su alrededor. En todos los tipos de papila
es frecuente encontrar corpusculos de Herbst.

Los poros excretores estan rodeados por tejido conectivo denso, tejido adiposo,
vasos sanguineos, terminaciones nerviosas, foliculos plumosos y algunas fibras
musculares lisas. Segun la especie, las fibras musculares pueden estar asociadas
solo a los foliculos de las plumas del pincel, o bien pueden formar un esfinter
alrededor de los poros excretores. En este esfinter las fibras musculares se
disponen de tres maneras: una capa circular que rodea los poros excretores, un
grupo de fibras longitudinales inmersas en el tejido conectivo de la papila y un
tercer grupo de fibras transversales, que pueden unir los foliculos plumosos del
pincel a la pared de los poros, o bien, unir entre si las paredes de ambos poros
excretores.

La secrecidn de la glandula uropigia es rica en lipidos y contiene algunos
glucidos. Los lipidos predominantes son los ésteres de alcoholes alifaticos y
acidos grasos; también se encuentran ceras y ftriglicéridos. Algunos trabajos
realizados décadas atras mencionaban la existencia de zonas glucogénicas,
observaciones mas recientes (incluyendo algunas de los autores) determinaron
que no se encuentran cantidades importantes de glucégeno como también que la
variedad de residuos de glucidos es muy grande.

Las funciones que se le atribuyen a la secrecion uropigial son variadas; la
principal es mantener la estructura fisica del plumaje para aislar al ave del
ambiente, tanto del agua como de altas o bajas temperaturas. La glandula uropigia
también cumpliria funciones detoxificantes, por ejemplo, elimina sustancias téxicas

como el DDT y otros compuestos organoclorados junto con su secreciéon. Otra
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funcién que llevaria a cabo esta glandula es la produccion de compuestos volatiles
que servirian para reconocer a los miembros de su misma especie o para
camuflarse frente a la presencia de depredadores durante el periodo reproductivo.
También se le asigna un papel en el mantenimiento de la higiene del plumaje por
su accion microbicida sobre algunos microorganismos (hongos y bacterias que
degradan el plumaje). Los lectores interesados encontraran informacion adicional

sobre la fisiologia de la glandula uropigia en Salibian y Montalti (2009).
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