CAPITULO 8

SISTEMA ENDOCRINO

Fernando Andrés Laube y Claudio Barbeito

274



indice del capitulo 8

Introduccion
Hipofisis
Adenohipéfisis
Neurohipdfisis
Funciones y regulacién de las hormonas hipofisarias

Glandulas tiroides
Glandulas paratiroides
Cuerpos ultimobranquiales
Glandulas adrenales
Glandula pineal

Pancreas endocrino

Recuadro 8.1. Hormonas, calcio, tejido 6seo y huevos

Bibliografia

275



Introduccion

El sistema endocrino en las aves, al igual que en otros vertebrados,
comprende tanto glandulas multicelulares distribuidas por todo el organismo
como células aisladas ubicadas en el interior de oOrganos que poseen
funciones no endocrinas. Las glandulas exclusivamente endocrinas incluyen
a la hipdfisis, las glandulas tiroides, las glandulas paratiroides, las glandulas
adrenales, la glandula pineal y, en las aves, como en los restantes vertebrados
no mamiferos, los cuerpos ultimobranquiales que contienen células
equivalentes a las células parafoliculares de la glandula tiroides de los
mamiferos. Existen ademas glandulas mixtas como el pancreas y el higado
que cumplen funciones tanto endocrinas como exocrinas. El corazon posee
también actividades de secrecion endocrina por la produccion del péptido
natriurético auricular. Por ultimo, son abundantes las células productoras de
hormonas dispersas en distintas regiones como los epitelios de los 6rganos

respiratorios y digestivos.

Hipo6fisis

La glandula hipdfisis esta rodeada por la duramadre, que oficia como capsula y
esta alojada en la silla turca del esfenoides. Esta glandula se divide en dos
porciones: adenohipéfisis y neurohipéfisis (Fig. 8.1). La hipofisis posee un
doble origen ectodérmico: la adenohipdfisis deriva de la bolsa de Rathke, una
evaginacion hacia dorsal del estomodeo o boca primitiva, mientras que la
neurohipofisis es neuroectodérmica por originarse a partir de una evaginacion
hacia ventral del diencéfalo.

En las aves la adenohipéfisis esta constituida por la pars distalis y una
pequena pars tuberalis. La pars distalis puede dividirse en un lobulo cefalico
o craneal y un I6bulo caudal (Fig. 8.1). La pars intermedia en las aves no se

encuentra como una region definida, aunque puede considerarse como
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homdlogo de ella a un remanente de unas pocas hileras de células ubicadas
muy cerca de la pars nervosa de la neurohipdfisis.

La neurohipodfisis esta constituida por la eminencia media vecina al
hipotalamo, la pars nervosa o I6bulo neural y el tallo infundibular (Fig. 8.1).
Este ultimo y la pars tuberalis forman el tallo pituitario que une la hipofisis al

hipotalamo.

Figura 8.1. Esquema representativo de la hipdfisis de las aves. 1. Diencéfalo. 2. Quiasma
optico. 3. Eminencia media de la neurohipofisis. 4. Tallo infundibular de la neurohipofisis. 5.
Pars nervosa de la neurohipofisis. 6. Porcion principal de la pars tuberalis. 7. Zona portal de la
pars tuberalis. 8. Regién interna de la pars tuberalis. 9. Lébulo cefédlico o craneal de la pars
distalis. 10. Lébulo caudal de la pars distalis.

Las conexiones entre la hipdfisis y el hipotalamo son semejantes a las de los
mamiferos: la pars nervosa se conecta con el hipotalamo por via neural y la
pars distalis o hace por la circulacién sanguinea. La conexion del hipotalamo
con la pars nervosa ocurre mediante los axones que provienen de cuerpos
neuronales ubicados en los nucleos supradptico y paraventricular. Estos
axones forman el tracto hipotalamo-hipofisiario que transcurre por el tallo
infundibular para terminar en la pars nervosa. La conexidn sanguinea se

establece por la existencia de un sistema porta hipotalamo-hipofisiario que
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se inicia en capilares ubicados en la eminencia media. En estos capilares las
neuronas de los nucleos parvicelulares del hipotalamo liberan su secrecion,
formada por las hormonas hipotalamicas estimulantes o inhibitorias. Los
capilares de la eminencia media se reunen y forman venas que corren por el
tallo pituitario, atraviesan el tejido conectivo que separa la pars nervosa de la
pars distalis y se capilarizan en la pars distalis. De esta manera los factores
estimulantes o inhibitorios liberados por las neuronas neurosecretoras en la
eminencia media alcanzan a las células secretoras de la adenohipdfisis y
regulan su actividad. En las aves el sistema portal se divide en vasos craneales
y vasos caudales que alcanzan a los dos I6bulos anatémicos de la pars distalis.
La sangre de la pars distalis drena a los senos cavernosos que se encuentran

en la silla turca.

Adenohipdfisis

Pars distalis. La pars distalis en el pollo es cilindrica, compacta y aplanada
dorsoventralmente. Contiene células que por la afinidad tintorial de su
citoplasma se dividen en células cromoéfobas y células cromoéfilas. Las células
cromofobas suelen encontrarse formando grupos. La mayoria de ellas son
células cromdfilas que han liberado el contenido de sus granulos.

Las células cromoéfilas se subdividen en células acidéfilas y células
basoéfilas. Como se menciond, la pars distalis posee un lobulo cefalico y un
I6bulo caudal. El primero se caracteriza porque las células acidofilas presentan
una coloracion menos intensa y se encuentran mas densamente reunidas. Las
células se disponen formando cordones entre los que se encuentran capilares
sinusoides. El sostén de las células secretoras esta dado especialmente por
fibras reticulares. Algunas células baséfilas se reunen en estructuras foliculares
que contienen un coloide basofilo en su interior. Ademas, es comun que se
encuentren algunos quistes rodeados por algunas células mucosas y otras

ciliadas.
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La nomenclatura y clasificacion de las células croméfilas es compleja y varia
segun la bibliografia consultada; en el presente texto se utiliza la denominacién
derivada de la hormona que produce cada poblacion celular. Actualmente la
caracterizacion celular se hace mediante microscopia electronica, observando
las caracteristicas especificas de los granulos, o con técnicas
inmunohistoquimicas. En esta técnica se utilizan anticuerpos especificos para
cada hormona; mediante reacciones complejas, en el lugar del corte histolégico
en el que se encuentra la hormona se produce la unién antigeno-anticuerpo y
se activa un cromoégeno que le otorga un color especifico. Las células
basoéfilas son PAS positivas e incluyen a las células gonadotropas, tirotropas,
corticotropas y melanotropas. Las células gonadotropas son de dos tipos: las
células foliculotropas (Fig. 8.3B y 8.4) productoras de la hormona foliculo
estimulante (FSH) y las células luteotropas (Fig. 8.2 y 8.3A y B) productoras
de la hormona luteinizante (LH). Estas ultimas células son las mas pequefas y
se ubican en la porcion cefalica de la pars distalis en la gallina y paloma,
mientras que las foliculotropas lo hacen en la porcion caudal. Estas células
muestran signos de actividad marcada durante el periodo de puesta y, en las
aves nidicolas, también durante la cria de los pichones (Fig. 8.2A y B).

Las poblaciones de células tirotropas, corticotropas y melanotropas se
pueden disponer en uno o en ambos Iébulos segun la especie; por ejemplo en
la paloma las células tirotropas y melanotropas se ubican en ambos Iébulos,
mientras que las células corticotropas se disponen en el I6bulo cefalico y se
caracterizan por estar frecuentemente degranuladas. En cambio en el tinamu
manchado (conocido errbneamente como perdiz manchada, Nothura
maculosa), los tres tipos celulares solo se encuentran en el l6bulo cefalico de la
pars distalis. Las células tirotropas, corticotropas y melanotropas producen
hormona estimulante de las glandulas tiroides, hormona adrenocorticotrofina y
hormona estimulante de los melanocitos (TSH, ACTH y MSH,
respectivamente). Es frecuente encontrar que la misma célula produzca ACTH
y MSH. Las células tirotropas se encuentran en proporciones muy bajas y
representan solamente del 2 al 6% de las células secretoras de la pars distalis
(Fig. 8.4).
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Figura 8.2. Células foliculotropas en hipdfisis de perdiz hembra en postura. Técnica de
inmunomarcacion antiFSH; contraste con hematoxilina. 4x (panel izquierdo) y 40x (panel
derecho). A. Imagen panoramica de la hipdfisis en la cual se observa la distribucién de las
células foliculotropas: I6bulo cefalico (1), I6bulo caudal (2). B. Las flechas sefalan la poblacion
de células foliculotropas positivas de color marrén.

Figura 8.3. Células foliculotropas y luteotropas en hipdfisis de perdiz hembra en postura.
Técnica de inmunomarcacion antiLH, contraste con hematoxilina (panel izquierdo). Técnica de
inmunomarcacion antiFSH y antiLH combinadas, contraste con hematoxilina (panel derecho).
40x A. Se muestra la distribucion de las células luteotropas positiva (flechas). B. Se observan
células foliculotropas positivas de color azul (puntas de flecha) y sefialan células luteotropas
positivas de color marrén (flechas).
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Figura 8.4. Lobulo cefélico de la hipodfisis de perdiz macho en actividad reproductiva. Técnica
de inmunomarcacién antiFSH y antiTSH combinadas, contraste con hematoxilina. 100x. Se
observan las células foliculotropas positivas de color azul (1) y las células tirotropas positivas
de color marrén (2).

Dentro de las células acidoéfilas se identifican las células lactotropas y las
células somatotropas. Las células lactotropas producen la hormona
prolactina (PRL). En la gallina, se tiien menos intensamente y se ubican
principalmente en el I6bulo cefalico, estas células son elipsoides y su numero
varia con el estado fisioldgico. Tradicionalmente se consideré que las células
lactotropas se localizaban solo en el I6bulo cefélico; sin embargo, estudios mas
recientes demostraron que en algunas especies, incluida la gallina y el pavo,
también se encuentran células lactotropas en el I6bulo caudal, aunque su
numero es menor. En la paloma las células lactotropas se distribuyen en la
periferia del I6bulo cefalico, en el momento de produccion de la leche de buche
se incrementa tanto el numero como el estadio de diferenciacion de estas
células. También aumentan, tanto en tamafio como en numero durante la
incubacion de los huevos y la muda de las plumas. Las células somatotropas

son grandes, poseen un nucleo central y granulos muy coloreados. Estas
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células se ubican, en general, en el I6bulo caudal y producen la hormona del
crecimiento (GH).

Ademas de las células productoras de hormonas, la pars distalis posee células
agranulares que son las células foliculo-estrelladas que producen factores
paracrinos que intervendrian en la regulacion de la secrecion de hormonas por
parte de las células cromdfilas. En la paloma durante el periodo de cria se ha

visto que se relacionan con las células lactotropas.

Pars tuberalis. La pars tuberalis se puede dividir en tres partes: una zona
principal, una zona portal y una zona interna (Fig. 8.1). La zona principal
esta constituida por una delgada capa de 2 a 5 células de espesor que se ubica
por detras del quiasma Optico. La zona portal ocupa la region central de la
pars tuberalis y se forma por la proyeccion de cordones celulares hacia ventral.
Estos cordones de la zona portal toman contacto con la pars distalis en la zona
de transicion entre el I6bulo cefélico y el I6bulo caudal, por alli corren las venas
del sistema portal, ademas los cordones de células epiteliales corren paralelos
a los vasos sanguineos. La zona interna esta en contacto con la base de la
zona portal y sus células son vecinas al tallo infundibular. En la pars tuberalis
de diversas especies de aves se han encontrado células que producen algunas
de las hormonas de la pars distalis, muchas de ellas son secretoras de mas de
una hormona, por ejemplo existen células que producen simultdneamente las
hormonas TSH, GH, PRL, MSH y ACTH.

Neurohipdfisis

La neurohipéfisis esta constituida por la eminencia media, el tallo
infundibular y la pars nervosa (Fig. 8.1). La eminencia media es la pared
ventral del diencéfalo ubicada entre el quiasma &ptico y el tallo infundibular.
Internamente cubre al tercer ventriculo y externamente la reviste una delgada
capa derivada de la pars tuberalis de la que estad separada por una compleja

red capilar. Las células ependimarias del tercer ventriculo de esta region se
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caracterizan por una larga proyeccion citoplasmatica y han sido denominadas
tanicitos. En esta region se encuentran axones y células gliales. La eminencia
media se continua con el tallo infundibular, ambos poseen una estructura
semejante.

La pars nervosa se ubica dorsalmente al I6bulo caudal de la pars distalis (Fig.
8.1) de la cual esta separada por tejido conectivo. Es aplanada
dorsoventralmente y se dispone envolviendo una cavidad irregular y
diverticulada. Esta caracteristica hace que la superficie de la pars nervosa aviar
tenga una apariencia lobulada vista superficialmente. Se pueden describir en
ella l6bulos mayores o primarios que surgen a partir de los diverticulos de la
cavidad y varios l6bulos pequefios 0 accesorios, que aumentan en numero y
tamano en las aves adultas. Desde la cavidad hacia el exterior se pueden
diferenciar tres regiones: una regiéon de células ependimarias, una region
fibrosa y una region glandular. Los componentes son, al igual que en los
mamiferos, células de la glia conocidas como pituicitos, vasos sanguineos y
las porciones terminales de los axones que almacenan el producto de
secrecion formando acumulos conocidos como cuerpos de Herring. Las
hormonas que se acumula y secretan en la pars nervosa son la arginin
vasotocina y la mesotocina. Ambas sustancias son producidas por neuronas
localizadas en nucleos hipotalamicos y transportadas hacia la pars nervosa por

axones modificados.

Funciones y regulacién de las hormonas hipofisarias

Hormona luteinizante. En las hembras, la hormona LH regula el desarrollo
ovarico y la produccién de esteroides sexuales por parte del ovario. En gallinas
4-6 horas antes de la ovulacion se observa un pico de secrecion de LH, en ese
momento la hormona estimula diversos procesos necesarios para la ovulacion
como la disociacion entre el epitelio folicular y el ovocito y la formacion del
segundo huso meiotico. También induce la produccién de esteroides por parte

de las células tecales. Los receptores para esta hormona se encuentran tanto
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en la teca como en el epitelio de los foliculos ovaricos. Los foliculos ovaricos
primarios no presentan receptores para esta hormona.

En los machos la accién estimulante de la hormona LH sobre la produccién de
androgenos surge tanto de la estimulacién de la diferenciacion de los
fibroblastos hacia células de Leydig como de la induccion de la
esteroideogénesis en las células ya diferenciadas. Se conocen dos hormonas
de liberacién hipotalamicas relacionadas con la regulacion de la produccion de
LH: las hormonas liberadoras de gonadotrofinas (GnRH) | y II, también
conocidas como hormonas liberadoras de luteinizante (LHRH); de ellas la
hormona GnRH Il es la que posee una accidn mas potente. En general la
progesterona preovulatoria producida en los foliculos ovaricos es el principal
estimulo para la liberacién de las hormonas liberadoras de gonadotrofinas, en
cambio los androgenos y estrégenos tienen un efecto inhibitorio.

Hormona foliculo estimulante. La hormona FSH en la hembra induce el
desarrollo y la actividad secretora de los foliculos ovaricos y prepara a estas
estructuras para responder a la hormona LH. En el macho la hormona FSH
estimula la espermatogénesis e induce la diferenciacion de las células de
Sertoli.

Hormona estimulante de las glandulas tiroides. La hormona TSH estimula la
produccion de hormonas tiroideas y se libera en respuesta a las bajas
temperaturas y la restriccién alimenticia. El hipotalamo produce una hormona
liberadora de TSH (TRH) que estimula su produccion y somatostatina que la
inhibe. Ademas la hormona tiroidea T3 controla su sintesis mediante un
proceso de retroalimentacion negativa: cuando se eleva la concentraciéon
sanguinea de T3 desciende la produccién de TSH.

Hormonas adrenocorticotrofina y hormona estimulante de Ilos
melanocitos. Las hormonas ACTH, MSH y las endorfinas hipofisiarias,
derivan de una proteina precursora: la proopiomelanocortina (POMC) que se
fracciona en distintos péptidos activos segun la célula. La hormona ACTH
estimula la produccion de hormonas esteroideas por parte de las glandulas
adrenales, aunque estas glandulas también responden a la accion de las
hormonas PRL y GH.
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Las aves producen hormona MSH en diferentes érganos como el ojo y algunos
sectores del encéfalo. En esas localizaciones las acciones de la hormona MSH
serian autocrinas y paracrinas, por ejemplo actua en la regulacién del apetito.
La ausencia de pars intermedia hizo suponer durante mucho tiempo que la
hormona MSH hipofisiaria aviar no era importante. Sin embargo, se demostro la
presencia de células productoras de MSH en la pars distalis aviar y se
comprobd que su numero es mayor en razas de pollos con la piel
hiperpigmentada. Por lo tanto y, a diferencia de lo que ocurre en mamiferos, en
las aves la hormona MSH hipofisiaria es importante para el establecimiento de
la pigmentacion cutanea.

Las endorfinas hipofisarias en las aves tienen accion analgésica al igual que
en otros vertebrados.

Hormona del crecimiento. La hormona GH es el principal estimulante del
crecimiento en aves jovenes, aunque cumple otra gran cantidad de funciones
tanto en aves jovenes como adultas, por ejemplo regula el metabolismo lipidico
y estimula la produccion de corticosterona. La mayoria de sus funciones sobre
el crecimiento estan mediadas por el factor de crecimiento similar a insulina
tipo | (IGF-I) que es producido por el higado en respuesta a esta hormona. El
control hipotalamico de la produccién de GH esta dado por dos hormonas
estimulantes TRH y GHRH y por una inhibidora, la somatostatina. Ademas, el
IGF-l y la hormona T3 actuan como inhibidores de la produccion de GH,
aparentemente por mecanismos directos.

Hormona prolactina. La hormona PRL tiene mas de 300 acciones diferentes
reconocidas en los vertebrados, que podrian agruparse en seis grandes
categorias relacionadas con: 1) la regulacion del equilibrio hidroelectrolitico, 2)
el crecimiento y desarrollo, 3) el metabolismo, 4) el comportamiento, 5) la
reproduccion y 6) la inmunidad. En las aves, entre las acciones mas
importantes de la PRL se puede destacar la inducciéon del desarrollo del parche
de incubacion, la estimulacion de la produccién de leche de buche y el
comportamiento parental (tanto materno como paterno) durante la incubacion y
cria. En palomas, en las que se ha estudiado con detalle la relacion entre esta

hormona y la produccién de leche de buche, se ha encontrado que la PRL tiene

285



multiples efectos ya que no solo actua sobre el buche sino que también
produce cambios en el metabolismo y en la conducta de alimentacion de los
padres, e induce la regurgitacién y el crecimiento del intestino. La accidén sobre
el buche estaria mediada por la sinlactina, una sustancia producida por el
higado en respuesta a la prolactina. En algunas especies es claro que el
contacto con los huevos estimula la produccion de hormona PRL y si estos se
retiran la misma se inhibe. También, actuando de manera sinérgica con las
hormonas esteroideas gonadales, estimula el desarrollo del sistema
reproductor de la hembra. La regulacion que ejerce la hormona PRL sobre el
apetito es variable, seria inductor de hiperfagia (ingestion de una cantidad
excesiva de alimentos) previa a la migracién en aves migratorias y durante la
alimentacién de los pichones en aves nidicolas, pero seria anorexigena para la
incubacion de los huevos en la gallina. En relacion a sus funciones sobre el
metabolismo hidrosalino en las aves es importante su accién estimuladora en la
secrecion de las glandulas de la sal. La hormona PRL se une a un receptor de
membrana mas relacionado con el de las citoquinas que con el de otras
hormonas, lo que explica sus multiples funciones regulatorias sobre el sistema
inmune.

El control de la sintesis de la hormona PRL no depende de un factor
hipotalamico inhibidor como ocurre en los mamiferos por accion de la
dopamina, en las aves el péptido intestinal vasoactivo (VIP) producido por el
hipotalamo actua como estimulante.

Hormonas de la pars nervosa. En la pars nervosa se liberan dos
nonapéptidos, uno acido, la argininvasotocina (AVT), homodloga de la
hormona arginin vasopresina de los mamiferos, y otro neutro, la hormona
mesotocina (MST) homologa de la oxitocina de los mamiferos. Estas
hormonas difieren en un aminoacido de sus homdlogos mamalianos. La
hormona AVT incrementa la presion arterial e interviene en la osmoregulacion,
especialmente por estimular la reabsorcion de agua en los tubulos renales; esta
hormona se libera cuando la osmolaridad sanguinea es elevada. La hormona

MST estimula la contraccion de la musculatura lisa del sistema reproductor
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tanto del macho como de la hembra, y por lo tanto, es especialmente
importante para la ovoposicion.

Glandulas tiroides

Las glandulas tiroides son cuerpos pares ovales aplanados
dorsoventralmente ubicados en la porcidén ventral del cuello. El istmo que une a
los dos I6bulos en los mamiferos, en las aves se limita a restos dispersos en el
tejido conectivo del cuello, por lo que las glandulas tiroides resultan 6érganos
pares separados.

El estroma de las glandulas tiroides esta constituido por una capsula delgada
de tejido conectivo denso que las rodea por completo. Esta capsula posee
fibroblastos, fibras colagenas y abundantes fibras elasticas. Se engrosa en los
sitios donde los vasos sanguineos y nervios corren por la superficie de las
glandulas. En la gallina adulta esta rodeada por abundante tejido adiposo.
Desde la capsula parten delgados tabiques de tejido conectivo laxo que
penetran en las glandulas. Este tejido es escaso, acompafa a los vasos
sanguineos y nervios; culmina con la red de fibras reticulares que sostiene a
los capilares sanguineos y a los foliculos tiroideos.

El parénquima glandular estd constituido por estructuras esféricas: los
foliculos tiroideos que en los cortes presentan una forma poliédrica irregular y
gran variabilidad de tamafo, lo que permite dividirlos en microfoliculos y
macrofoliculos. Los foliculos estan separados entre si por muy escaso tejido
conectivo laxo intersticial. La pared de los foliculos esta revestida por una capa
de células epiteliales de origen endodérmico, cuya altura depende de la
actividad de las glandulas (Fig. 8.5). En el interior de los foliculos se encuentra
un gel proteico: el coloide, de afinidad tintorial variable y PAS positivo (Fig. 8.5).
En los animales jovenes la glandula es, por lo general, muy activa y los

foliculos son pequefios, esféricos y contienen escaso coloide.
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Figura 8.5. Glandula tiroides de la gallina. Coloracién H-E. En el panel superior (10x) se
observa una vista panoramica de la glandula. En el panel inferior se aprecia con mayor
aumento el tejido conectivo interfolicular (1), los foliculos tiroideos conteniendo el coloide
tiroideo (2) y el epitelio folicular (3).
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Como se mencionod, la forma de las células epiteliales foliculares varia desde
células cubicas a cilindricas. Las células cubicas poseen poco citoplasma
apical y escasas microvellosidades cortas distribuidas irregularmente. Las
células cilindricas, en cambio, tienen numerosas microvellosidades en su
citoplasma apical lo que indica una mayor actividad funcional. Las células
foliculares poseen un nucleo eucromatico esférico que se ubica en el centro del
citoplasma. Apicalmente al nucleo se encuentra el complejo de Golgi y mas
hacia la luz del foliculo se encuentran lisosomas y vesiculas secretorias y
endociticas. El citoplasma basal presenta una basofilia débil otorgada por la
presencia del reticulo endoplasmico rugoso. Las mitocondrias son abundantes
cerca del polo basal. La membrana plasmatica presenta microvellosidades
apicales y repliegues en la superficie basal. Como en los mamiferos, la
estructura de la pared folicular y la marcada bipolaridad de sus células se
relacionan con el mecanismo de produccion de las hormonas triyodotironina
(T3) y tetrayodotironina (T4). En el coloide se almacena un precursor de las
hormonas tiroideas: la tiroglobulina, una glicoproteina iodada.

No existen en las aves células C o parafoliculares que estan presentes
unicamente en los mamiferos. Como se vera en otro apartado, las células
homologas de las células parafoliculares constituyen el parénquima de los
cuerpos ultimobranquiales de las aves.

Al igual que otras glandulas endocrinas, las glandulas tiroides estan muy
vascularizadas. La sangre ingresa por las arterias tiroideas derivadas de las
arterias carétidas comunes. Las arterias tiroideas originan ramas que penetran
mediante las delgadas trabéculas provenientes de la capsula. Las venas siguen
un recorrido inverso y drenan directamente en la vena yugular. La mayor parte
de los nervios que llegan a las glandulas tiroides derivan del nervio vago.

Los aspectos funcionales de las glandulas tiroides en las aves son similares a
los conocidos en los mamiferos. Las aves producen dos hormonas tiroideas:
triyodotironina (T3) y tiroxina (T4). A diferencia de lo que ocurre en mamiferos,
la potencia de la actividad de ambas hormonas es similar, aunque el receptor
de la hormona, un miembro de la familia de los receptores de esteroides, tiene

mas afinidad por T3. La mayoria de los estudios se han realizado en especies
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domeésticas, por lo tanto es poco lo que se sabe sobre aves silvestres. Las
hormonas tiroideas activan el metabolismo basal e intervienen en la regulacién
del crecimiento, la temperatura corporal, la reproduccién y otros aspectos de la
fisiologia aviar. A nivel metabdlico las hormonas tiroideas aumentan el
consumo de oxigeno, reducen los niveles de glucogeno en el higado,
incrementan la concentracidn de acidos grasos libres e inducen el aumento de
la glucemia. Su accion es fundamental para el desarrollo normal del cerebro, el
esqueleto y la musculatura. En los pichones precociales la concentracion de
hormonas tiroideas presenta un gran incremento perieclosional y luego decae
hasta que vuelve a incrementarse en la vida adulta, en cambio en los pichones
altriciales el incremento es gradual y comienza 2 o 3 semanas luego de la
eclosion. Ademas tienen funcion termogénica e incrementan la temperatura
corporal, esto se ve reflejado con los cambios morfolégicos observados en las
glandulas a fines del otofio y comienzos del invierno. Las hormonas tiroideas
son muy importantes para las génadas, por ejemplo la hormona T, estimula el
desarrollo de los testiculos en los machos. En los gorriones y en algunos
estorninos estas glandulas son indispensables para la respuesta del sistema
reproductor al alargamiento de los dias. Estimulan la formacion de plumas

nuevas en la muda.

Glandulas paratiroides

En la gallina se desarrollan dos pares de glandulas paratiroides, denominadas
superiores e inferiores o IV y lll, respectivamente. Ambas se ubican en la
division de la arteria subclavia y la arteria carétida comun. Ademas, existe
tejido paratiroideo accesorio que puede estar dentro de la capsula de las
glandulas tiroides, en el Iobulo caudal del timo o dentro del cuerpo
ultimobranquial.

Las glandulas paratiroides poseen una capsula delgada de tejido conectivo
denso que emite trabéculas también delgadas que culminan con el escaso
tejido conectivo reticular que transporta los vasos sanguineos mas pequefios.
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El parénquima esta formado por cordones irregulares y anastomosados de
células glandulares, entre las que se ubican los capilares. Estos cordones
estan constituidos por un solo tipo celular: las células principales, ya que no
se encuentran otros tipos celulares descriptos en algunos mamiferos como las
células oxifilas. Las células principales son pequefias y poliédricas o cilindricas
y su citoplasma posee una basofilia de intensidad variable. El nucleo es central
y esférico u ovoide. El complejo de Golgi esta bien desarrollado y existe
moderada cantidad de reticulo endoplasmico rugoso que varia segun el estado
de actividad celular. A diferencia de lo que ocurre en otras células productoras
de hormonas, no son frecuentes las vesiculas secretorias que almacenan el
producto. Existen grupos de células adiposas intercaladas entre las células
parenquimatosas.

La hormona sintetizada en estas glandulas es la hormona paratiroidea (PTH)
que tiene accion sobre el metabolismo del calcio. Favorece la reabsorcion y el
crecimiento de los huesos y como consecuencia de la extraccién de calcio del
hueso tiene un efecto hipercalcemiante. Mas detalles sobre sus funciones se

describen en el Recuadro 8.1.

Recuadro 8.1

Hormonas, calcio, tejido 6seo y huevos

Los huesos de las aves son 6rganos que presentan adaptaciones especiales
para dos funciones: el vuelo y la postura de huevos con cascaras altamente
calcificadas. Como adaptacién al vuelo, los huesos son a la vez fuertes y
livianos, con grandes oquedades; como adaptacion a la postura se desarrolla
un tipo especial de tejido 6seo, el tejido 6seo medular o endosteal, que actua
como un reservorio de calcio que permite intercambios rapidos con la sangre,
de tal manera que el 30-40% del calcio que se encuentra en la cascara deriva
de los huesos.

Las aves presentan, ademas de este tejido 6seo endosteal, tejido 6seo

compacto y esponjoso. Las caracteristicas morfoldgicas de estos dos ultimos
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son similares a las descriptas para los mamiferos. Solo pueden considerarse
como diferencias:1) la forma mas irregular del contorno de las osteonas, 2) la
disposicion paralela de las fibras de colageno en las distintas laminillas que
forman cada osteona (en los mamiferos solo son paralelas las fibras colagenas
de una misma laminilla) y 3) la ausencia de refringencia generada como
consecuencia de esta disposicidon de las laminillas.

El tejido 6seo medular es un tejido éseo secundario que se forma en la
cavidad medular de los huesos largos desde el endostio que rodea a la misma,
de alli su nombre de tejido 6seo endosteal. En el momento de maximo
desarrollo este tejido llena completamente la cavidad medular de algunos
huesos. El tejido 6seo medular estda constituido por trabéculas &seas
interconectadas revestidas por osteoblastos y osteoclastos. En los espacios
existentes entre las trabéculas se ubica la médula 6sea. En este tejido no se
observan las laminillas tipicas de los tejidos éseos maduros; por lo tanto es
muy similar al hueso inmaduro entretejido que se forma en una primera etapa
de osificacion en aves y mamiferos, previa a la generacion de tejido 6seo
maduro.

El tejido 6seo medular difiere de los tejidos 6seos esponjoso y compacto por
poseer:

1. menor numero de osteocitos,

2. menos fibras colagenas, las que ademas estan dispuestas de manera mas
irregular,

3. mayor concentracion de hidroxiapatita, que también se deposita menos
regularmente,

4. mayor abundancia de proteinas no colagenas, proteglicanos y
glicosaminoglicanos, estos ultimos presentan diferencias cualitativas con
respecto a a los otros tipos de tejido 0seo especialmente por la elevada
concentracion de queratan-sulfato.

La formacion de tejido 6seo medular esta mediada por la accion sinérgica de
los estrégenos y los androgenos producidos por los foliculos ovaricos en
crecimiento. Por lo tanto este tejido se genera durante el desarrollo folicular y

luego es reabsorbido cuando se calcifica la cascara del huevo.
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Los estrogenos estimulan la diferenciacion de los osteoblastos a partir de las
células osteoprogenitoras del endostio y el depdsito de matriz Osea.
Posteriormente la calcitonina, la vitamina D3 y la prostaglandina E, estimulan la
calcificacion de esa matriz 6sea. Durante la postura no existe remodelacion de
otros tipos de tejido O6seo, en consecuencia la histogénesis 6sea en ese
periodo esta limitada al tejido 6seo medular.

Cuando comienza la calcificacion del huevo, parte del calcio plasmatico se
deposita en la cascara y por lo tanto se genera hipocalcemia. La hipocalcemia
estimula la liberacion de paratohormona y la consecuente activacion
osteoclastica que lleva a la resorcién del tejido 6seo medular y el incremento de
la calcemia. El tejido 6éseo medular, por su amplia superficie y su gran
vascularizacion, seria mas sensible a los pequefios cambios en la
concentracion de paratohormona y por eso actua como fuente de calcio antes
que el tejido éseo compacto de la corteza de los huesos largos. El tejido 6seo
de las aves es muy sensible a la accion de la paratohormona, Los osteoblastos
poseen receptores para esta hormona y activan por mecanismos paracrinos a
los osteoclastos en los que generan el desarrollo de un borde en cepillo y de
los sistemas enzimaticos que intervienen en la resorcion 6sea. También la
vitamina D3 promueve la activaciéon osteoclastica.

Ademas de las funciones bioldgicas del tejido 6seo medular mencionadas, su
alta sensibilidad frente a los estrégenos ha permitido que se emplee al hueso
medular como modelo animal para el estudio de la osteoporosis y la osteopenia
que son consecuencia del descenso de hormonas esteroides en la menopausia

de las mujeres y que no tiene equivalente en otros mamiferos.

Cuerpos ultimobranquiales

Los cuerpos ultimobranquiales son glandulas pares que se encuentran en la
region craneal de la cavidad visceral, cerca de las glandulas paratiroides

superiores. La capsula de tejido conectivo que rodea a estas glandulas no esta
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bien definida y se confunde con los tejidos adiposo y conectivo circundantes. El
tejido adiposo tiende a invadir la porcidn periférica de estas glandulas. El
estroma interno es abundante y contiene tejido conectivo denso que rodea
islotes del parénquima. En ese tejido conectivo abundan las fibras elasticas y
los mastocitos.

El principal componente del parénquima son las células C, aunque también se
encuentran los nédulos paratiroideos y las estructuras vesiculares. Las
células C, productoras de la hormona calcitonina, se disponen en laminas o
cordones, aunque también pueden formar pequefios grupos. Estas células
pueden ser esféricas, ovoideas o poliédricas y poseen pequefios granulos
citoplasmaticos electrodensos. Los lisosomas y las mitocondrias son
abundantes, en cambio el reticulo endoplasmico rugoso y el complejo de Golgi
se encuentran en cantidad variable pero nunca son muy abundantes. Estas
células contactan con capilares sanguineos y terminaciones nerviosas. Existe
un segundo tipo celular, que no presenta actividad secretoria y posee funciones
de sostén; son células que envian largas prolongaciones y cubren a las células
C.

Los nédulos paratiroideos poseen las caracteristicas histologicas de las
glandulas paratiroideas. Estan separados por abundante tejido conectivo de las
restantes estructuras del érgano, aunque ocasionalmente hay cordones de
células que invaden este tejido conectivo y contactan con el tejido
ultimobranquial.

Las estructuras vesiculares son numerosas y de tamano variable; estan
revestidas por un epitelio simple plano o cubico bajo que incluye células
secretoras de mucus y otras células aplanadas de aspecto inactivo. El
contenido de las vesiculas puede ser mucoso o incluir células epiteliales
descamadas.

La infiltracion de tejido linfoide, que es comun en la periferia de los cuerpos
ultimobranquiales, por lo general no incluye centros germinativos.

Las arterias que irrigan a estas glandulas derivan de la arteria carétida comun,
los capilares son abundantes y las venas drenan en la vena yugular. Los

nervios incluyen ramas del nervio vago y componentes simpaticos.
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Las células C sintetizan calcitonina, una hormona que tiene accion opuesta a
la PTH, por lo tanto es hipocalcemiante y estimula el depdsito de calcio en los

huesos. Mas detalles al respecto se presentan en el Recuadro 8.1.

Glandulas adrenales

Son glandulas pares pequenas, amarillentas y ovoideas ubicadas junto a los
polos craneales de los rinones justo por detras del pulmoén correspondiente. En
algunas pocas especies como el cuervo (Corvus corax), los Aandues (Rhea sp)
y el aguila pescadora de cabeza blanca (Haliaeetus leucocephalus) ambas
glandulas se fusionan. En los machos de muchas especies puede encontrarse
dentro de estas glandulas un apéndice derivado del epididimo y, ademas,
pueden detectarse restos de tejido adrenal en el epididimo.

El estroma de las glandulas adrenales incluye una capsula, delgadas
trabéculas y un estroma interno formado casi especialmente por fibras
reticulares. La capsula es delgada y esta formada por tejido conectivo denso
muy vascularizado e inervado, con abundantes fibras colagenas y elasticas
(Fig. 8.6B). El grosor de la capsula es homogéneo pero se hace mayor donde
transcurren vasos sanguineos y nervios o en la localizacion de los ganglios
nerviosos. Existe una vaina pericapsular que incluye nervios, ganglios y células
cromafines rodeando a la capsula verdadera. A partir de la capsula surgen
trabéculas finas que separan grupos de células glandulares, desde alli parten
las delgadas fibras reticulares que sostienen a las células del parénquima.

El parénquima de las glandulas adrenales de las aves no muestra una
separacién entre corteza y la médula, como se observa en las glandulas
adrenales de los mamiferos. En las glandulas adrenales de todos los
vertebrados existen dos tipos de tejido secretor: uno derivado del mesodermo
intermedio y el otro de la cresta neural. El tejido derivado del mesodermo
intermedio sintetiza hormonas esteroides por lo que recibe el nombre de
esteroidogénico junto a las denominaciones interrenal por su ubicacion en
relacion con los rifiones en los peces y los anfibios y adrenocortical por ser el
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que forma la corteza adrenal en los mamiferos. El tejido cromafin deriva de la
cresta neural y recibe su denominacion por su reactividad frente las sales de
cromo, secreta catecolaminas y en los mamiferos constituye la médula de la
glandula adrenal. La relacion entre ambos tejidos es muy variable dentro de los
vertebrados y comprende desde una separacion absoluta en los ciclostomos
hasta la formacién de un par de 6rganos regionalizados en corteza y médula en
los mamiferos. En las aves estos tejidos también forman un 6rgano par pero
ambos tipos de tejido secretor estan entremezclados en toda la glandula (Fig.
8.6A). Dada esta disposicion no se considera adecuada la referencia a tejidos

cortical y medular en relacion a vertebrados no mamiferos y se prefieren los

términos esteroidogénico, mesodérmico o interrenal y cromafin.

Figura 8.6. Glandula adrenal de la gallina. Coloracion H-E. 10x. Se distinguen la capsula (1), el
tejido interrenal (2) y el tejido cromafin (3).Obsérvese la distribucion del tejido cromafin
subcapsular y en grupos celulares entre el tejido interrenal.
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El tejido esteroidogénico es el mas abundante (ocupa alrededor del 58% de
la glandula), forma laminas de dos células columnares de espesor. Estas
laminas celulares estan rodeadas por una lamina basal y contactan con
capilares sinusoides. El tejido cromafin presenta dos localizaciones: en
posicion inmediatamente subcapsular y especialmente formando grupos de 10-
12 células en la zona central, que se entremezclan con el tejido interrenal. Pese
a que, como se menciond, no existe una division entre corteza y médula, las
glandulas adrenales de las aves pueden dividirse en tres zonas: subcapsular,
periférica y central. Por dentro de la capsula se encuentra la delgada zona
subcapsular compuesta principalmente por células cromafines (Fig. 8.6B). Mas
profundamente se encuentra la zona periférica que esta formada
mayoritariamente por células mesodérmicas. La zona central esta formada por
cantidades similares de ambos tipos celulares.

La disposiciéon de los tejidos esteroidogénico y cromafin descripta previamente
es tipica de las aves, existen diferencias en la proporcion y distribucion de las
células de estos tejidos en diferentes especies aviares.

Las células del tejido esteroidogénico o interrerenal, si bien difieren
ligeramente segun la zona o la especie, son poliédricas o cilindricas con un
nucleo central o ligeramente desplazado. El citoplasma es acidofilo y
vacuolado. Las mitocondrias son abundantes en todo el citoplasma, el reticulo
endoplasmico esta bien desarrollado al igual que el complejo de Golgi apical;
también se encuentran en el citoplasma apical vacuolas de colesterol, estas
organelas e inclusiones son mas abundantes en las células de la zona central
de las glandulas. Las mitosis son mas frecuentes en la periferia y las imagenes
compatibles con muerte celular lo son en la region central de las glandulas.

Las laminas mas periféricas del tejido interrenal forman arcos al llegar a la
region subcapsular, estos se consideran el equivalente de la zona glomerular
de las glandulas adrenales de los mamiferos (Fig. 8.6B). Algunos autores
plantean que las laminas mas centrales al anastomosarse en forma irregular
constituyen el equivalente de la zona reticular presente en los mamiferos; en el
resto de la glandula se ubica el equivalente de la zona fasciculada con laminas

celulares que se disponen perpendiculares al eje mayor de la glandula. Las
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células interrenales superficiales tienden a ser las mas grandes, suelen ser
binucleadas y poseen mas reticulo endoplasmatico liso e inclusiones de
colesterol (precursor hormonal) que las células interrenales centrales. Sus
mitocondrias poseen crestas tubulares, todas estas caracteristicas las hacen
mas parecidas a las células de la zona fasciculada. La zonacion esta mas
marcada en algunas aves como el avestruz (Struthio camelus) o el pelicano
pardo (Pelecanus occidentalis) pero estas zonas, en general, se encuentran en
todas las aves.

El tejido cromafin forma grupos de numero celular variable que se ubican de
manera irregular, aunque siempre hay algunos grupos de posicidén subscapular.
En este tejido los nervios son abundantes y las células ganglionares son
frecuentes. Las células cromafines son poliédricas y de mayor tamano que las
del tejido interrenal, su citoplasma es baséfilo y poseen un gran nucleo esférico
y central (Fig. 8.6). Se observan algunas mitocondrias y un desarrollo
moderado del reticulo endoplasmico rugoso; en su ultraestructura se destaca la
presencia de granulos. Los granulos suelen ser electrodensos, pero sus
caracteristicas varian segun las especies. Existen dos poblaciones celulares
distintas que producen adrenalina o noradrenalina. Estos dos tipos celulares
pueden diferenciarse en base al tipo de granulos presentes en su citoplasma.
Los granulos de almacenamiento de noradrenalina son mas electrodensos y
pequefios. En general, las células productoras de adrenalina son las mas
abundantes y toman una posicion central en cada grupo celular.

Las arterias ingresan al 6rgano por la capsula e inmediatamente se ramifican
para formar los capilares sinusoides que aumentan su tamafio hacia el centro
de la glandula y terminan confluyendo en numerosos senos venosos centrales
que, a su vez se vuelcan en la vena adrenal.

Las células interrenales de las glandulas adrenales de las aves secretan
corticosteroides (corticosterona, 18-hidrocorticosterona y aldosterona) en
respuesta a la hormona ACTH producida por la hipdfisis, aunque también se
cree que responden a la accion de otras sustancias como las hormonas PRL,
GH y la serotonina. A diferencia de lo que ocurre en mamiferos, la

corticosterona es el corticoesteroide sintetizado en mayor cantidad por estas
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glandulas, mientras que las cantidades secretadas de otros glucocorticoides y
de aldosterona son muy bajas. En relacidn con la variacion morfoldgica
regional, existe zonacion en la produccion hormonal, las células interrenales de
la regién subcapsular producen especialmente aldosterona en respuesta a
angiotensina |l aunque también son estimuladas por la hormona ACTH. En la
vida prenatal las glandulas adrenales aviares sintetizan importantes cantidades
de otros glucocorticoides como cortisol y cortisona, ademas de estradiol y
testosterona, para esta ultima hormona constituyen la fuente de produccion
mas importante antes del nacimiento. En la vida posnatal solo se demostré la
produccion de cortisol en algunos psitaciformes y en el condor. Se estan
realizando estudios que se enfocan en la actividad mineralocorticoide, en
especial los efectos sobre el transporte de iones, como el Na*. Como en los
mamiferos, los corticosteroides en las aves se transportan por sangre unidos a
proteinas especificas, su vida media es corta (alrededor de 15 minutos) y son
metabolizados en los rifiones y el higado.

La regulacion de la produccion hormonal de los corticoesteroides ocurre
mediante un mecanismo de retroalimentacion negativa en el eje hipotalamo-
hipofiso-adrenal. Este eje comienza en los nucleos hipotalamicos que ante la
presencia de niveles plasmaticos bajos de glucocorticoides produce factor
liberador de corticotrofina (CRF). EI CRF alcanza la pars distalis de la hipofisis
mediante el sistema porta-hipotalamo-hipofisiario (ver apartado sobre Ila
hipdfisis en este capitulo) y alli se une a receptores de las células corticotropas
que son estimuladas para producir la hormona ACTH que a su vez estimula la
produccion de glucocorticoides en las glandulas adrenales. Este eje funciona
de igual manera que en los mamiferos; sin embargo, en las aves, existen otros
mecanismos reguladores, ya que la vasotocina y en menor medida la
mesotocina liberadas por la neurohipdfisis, tienen un efecto similar al CRF en
tanto que la somatostatina y los opioides inhiben la liberacion de la hormona
ACTH. Como ocurre en mamiferos, los niveles plasmaticos de glucocorticoides
presentan ritmos circadianos (cambios significativos a lo largo de un ciclo de 24
horas), con los valores maximos cerca de la transicion entre la noche y el dia,

estos ritmos se invierten en aves nocturnas en las que los maximos valores se
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alcanzan en la transicion dia noche. También existen ritmos circanuales
(variaciones a lo largo del afo) en la concentracion plasmatica de estas
hormonas, con valores maximos cuando esta promediando el invierno, estas
variaciones permiten a las aves adaptarse al desarrollo de actividades
diferentes a lo largo del afio.

Los glucocorticoides tienen en las aves efectos semejantes a los conocidos
en mamiferos, a nivel metabdlico favorecen la gluconeogénesis y el consumo
de alimento, incrementan el catabolismo proteico y reducen la sintesis proteica.
Ademas tienen acciones sobre el sistema inmune, en general disminuyen el
numero de leucocitos (excepto los heterdfilos) entre otros mecanismos por
inducir apoptosis de linfocitos y en consecuencia reducir su numero y producir
atrofia de los érganos linfaticos. Por otra parte, favorecen la respuesta frente a
los agentes estresantes. La corticosterona presenta acciones sinérgicas con la
prolactina en la regulacion de la migracion. En algunas especies de aves como
el pato Mallard (Anas platyrhynchos) la corticosterona tiene tanto funciones
propias de los (glucocorticoides como otras descriptas para los
mineralocorticoides ya que actua sobre el balance i6nico en los rifiones, el

intestino y la glandula de la sal.

Glandula pineal

La glandula pineal es un 6rgano fotosensorial formado por tejido nervioso y
ubicado en el diencéfalo de los vertebrados. Sus caracteristicas morfologicas y
su relacién con la captaciéon de estimulos luminicos varian entre las diferentes
clases de vertebrados. En peces y anfibios esta glandula forma un complejo
constituido por estructuras saculares derivadas del diencéfalo: el 6rgano
parapineal y la glandula pineal. En los anuros y reptiles presenta estructuras
similares al cristalino y la cornea, demostrando claramente su funcion
fotorreceptora directa.

Las aves y los mamiferos no poseen el 6rgano parapineal; la glandula pineal
derivd en un d6rgano endocrino aunque en las aves se mantiene cierta
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capacidad fotorreceptora y su actividad es regulada tanto de manera directa
por la captacién de luz por la glandula misma como de forma indirecta a través
de vias nerviosas. La informacion de la cantidad de horas luz regula la
produccion de las hormonas pineales de las cuales la principal es la
melatonina.

La morfologia de glandula pineal de las aves es muy variable. Su forma puede
ser sacular (en paseriformes), tubulo-folicular (en paloma, gaviota, ganso y
pato) o sélido-tubular (en pollo y codorniz), ademas existen formas intermedias.
En muchas especies la glandula pineal consta de un cuerpo vesicular distal
adherido a la duramadre que se ubica entre los hemisferios cerebrales y el
cerebelo y un tallo proximal conectado con el tercer ventriculo. Este tallo en
ciertas aves posee una gran cavidad que se continua con el tercer ventriculo
(Fig. 8.7), en otras especies la luz de esa cavidad se ve fragmentada en
diversos foliculos. El tamafio de la glandula pineal es notablemente menor en
aves nocturnas como los buhos. En algunas aves existe tejido pineal

accesorio ubicado en los plexos coroideos.

Figura 8.7. Representacion esquematica de la glandula pineal. Las referencias corresponden
a: cerebro (1), comisura posterior (2), plexo coroideo (3), cuerpo pineal (4, parénquima
folicular), cavidad o receso pineal (5) comunicado con el tercer ventriculo.

El estroma de la glandula pineal incluye la capsula, las trabéculas y un sostén

interno. La capsula de tejido conectivo denso es un derivado de la piamadre y
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la aracnoides y en algunas zonas se une a la duramadre. Su grosor suele
variar a lo largo del 6rgano y ser mas grueso en la regidn caudal. Desde la
capsula parten las delgadas trabéculas que separan a los l|6bulos del
parénquima y en las que se ubican arterias y venas. Por ultimo existe un
estroma interno que transporta los vasos sanguineos de pequefio calibre y las
terminaciones nerviosas.

El parénquima de la glandula pineal forma acumulos celulares huecos
(foliculos) o sélidos (rosetas), segun cual sea el tipo morfolégico de la glandula
que posee la especie. Los foliculos y las rosetas estan rodeados por una
lamina basal por fuera de ella se encuentra tejido conectivo con pequeinos
vasos sanguineos y terminaciones nerviosas.

Los tipos celulares de la glandula pineal aviar comprenden a pinealocitos,
células de sostén y neuronas. Entre los pinealocitos se distinguen los
pinealocitos receptores tipicos, los pinealocitos receptores rudimentarios
y los pinealocitos secretores. Los dos primeros tipos funcionan como
fotorreceptores y el tercero como productor de hormonas, en especial
melatonina.

En el ganso la glandula pineal es de tipo folicular y ha sido estudiada con
detalle. En los foliculos, cada uno de los tipos celulares tiene una ubicacién
particular (Fig. 8.8). Los pinealocitos receptores rudimentarios y las células de
sostén tipo ependimarias toman contacto con la luz de los foliculos mientras
que otras células mas bajas como los pinealocitos multipolares secretores y
células de sostén similares a astrocitos no alcanzan la luz. Los foliculos estan
rodeados por una lamina basal, separados por escaso tejido intersticial muy
vascularizado, donde llegan numerosas terminaciones nerviosas (Fig. 8.8). En
las aves viejas pueden depositarse concreciones calcareas en esta

localizacion.
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Figura 8.8. Glandula pineal de ganso. Representacion esquematica de la pared folicular en la
que se observan pinealocitos rudimentarios (1 y 2), células tipo ependimarias (3), pinealocitos
secretorios (4), células de sostén similares a astrocitos (5), capilares sanguineos (6) y
terminaciones nerviosas (7).

Se cuenta con estudios detallados de los diferentes tipos celulares de la
glandula pineal aviar (Fig. 8.9). Los pinealocitos receptores tipicos (Fig. 8.9)
solo se encuentran en algunas especies como el pinglino papua (Pygoscelis
papua). Poseen caracteristicas morfolégicas muy similares a las de los conos y
bastones retinianos, como la presencia de discos membranosos en su
segmento externo.

Los pinealocitos receptores rudimentarios (Fig. 8.9) son células piramidales
polarizadas con nucleo central, esférico y eucromatico. Son abundantes las
mitocondrias, especialmente en el citoplasma apical, en la gaviota (Larus
canus) se encontraron agrupaciones particulares de mitocondrias en estas
células. El complejo de Golgi y el reticulo endoplasmico rugoso estan bien
desarrollados, también se encuentran granulos en el citoplasma apical.
Presenta dos proyecciones, una apical, que corresponde a un segmento
externo muy reducido si se compara con el mismo segmento de los

pinealocitos fotorreceptores tipicos pero que presenta la estructura de cilio
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atipico que culmina en una dilatacion citoplasmatica que contacta con la luz en
el caso de los foliculos. En el extremo basal existe otra prolongacion que actua
como axon. La mayoria de los pinealocitos receptores rudimentarios expresan
pinopsina y un menor numero rodopsina e iodopsina, todos ellos pigmentos
que intervienen en la captacion de los estimulos luminicos. Los pinealocitos
receptores rudimentarios pueden presentar inclusiones de glucégeno muy
abundantes en algunas aves como la gaviota (Larus canus). Las
prolongaciones de estos pinealocitos presentan en algunas aves estructuras
denominadas barras sinapticas, que se relacionarian con la transmision de los
impulsos nerviosos generados a partir de la captacion del estimulo luminico
(Fig. 8.9).

Figura 8.9. Esquema de la arquitectura de la pared de los foliculos o rosetas. Se representan
los pinealocitos receptores rudimentarios (1), los pinealocitos secretores (2), las células de
sostén (3) y las células semejantes a astrocitos (4). Las restantes referencias corresponden a:
membrana basal (5), luz del foliculo (6), capilares sanguineos (7), terminacién nerviosa (8),
glucégeno (9), estructuras paracristalinas (10), barras sinapticas (11) y los procesos de los
pinealocitos (12).
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En la gallina, los pinealocitos receptores rudimentarios forman grupos
compactos y algunas estructuras foliculares, estas ultimas mas comunes en las
aves jovenes. Los foliculos estan revestidos por este tipo de pinealocitos, que
en ocasiones se denominan células foliculares cuando presentan esta
ubicacion. Ademas, se encuentran células parafoliculares multipolares que
originalmente se consideraron células de tipo glial; sin embargo por sus
caracteristicas ultraestructurales actualmente se clasifican como una variante
de los pinealocitos receptores rudimentarios.

Los pinealocitos secretores (Fig. 8.9 y Fig. 8.10) son células pequefas, sin
polarizacion, de forma ovoide o estrellada con un nucleo eucromatico. Poseen
abundantes mitocondrias que, al igual que el reticulo endoplasmico rugoso, el
reticulo endoplasmico liso y los granulos de secrecidén estan dispersos por el
citoplasma de manera irregular. En las estructuras foliculares estas células

contactan con la lamina basal pero no con la luz.

Figura 8.10. Micrografia de un pinealocito secretor de la gaviota (Larus canus). Esta célula
muestra dos procesos, uno de ellos (flecha) se dirige hacia la membrana basal y el otro lo hace
entre dos fotorreceptores vecinos (punta de flecha). Se observa también parte de una célula de
sostén (estrella).
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Las células de sostén son células gliales que se dividen en dos grupos: las
células semejantes a células ependimarias y las células semejantes a
astrocitos (Fig. 8.9). Las células semejantes a las células ependimarias son
altas y contactan con los pinealocitos. Las células semejantes a astrocitos
son positivas a la proteina fibrilar acidica glial como ocurre con los astrocitos.
Las células de sostén se encuentran entre los pinealocitos y se unen a ellos.
Ademas, poseen proyecciones citoplasmaticas que alcanzan la luz de los
foliculos y terminan en microvellosidades irregulares.

Las neuronas suelen ser bipolares o seudounipolares y por lo general son
neuronas ganglionares aferentes que tienen acetilcolina como neurotransmisor.
Se debe destacar que los pinealocitos también son neuronas, pero con
caracteristicas muy particulares por estar especializadas en la fotorrecepcion o
en la secrecion.

Al incrementar la edad, la glandula pineal de muchas aves como la gallina y el
pavo cambia desde un 6rgano predominantemente folicular a un érgano sélido;
en otras aves como la gaviota las diferencias guardan una mayor relacién con
la regidn del 6rgano.

Como se comentara en el capitulo sobre el sistema inmunitario, en muchas
aves la glandula pineal muestra una importante invasién linfoidea. En otras
especies como el ganso no se ha encontrado esta invasién linfoidea. En el
pollo aparece tejido linfatico en érganos como el higado, pancreas, glandulas
endocrinas, rindn, cerebro y médula espinal alrededor de las 3 semanas de
vida posnatal. Este tejido desaparece a los 3-4 meses de vida pero permanece
en la glandula pineal donde su abundancia es tal que lleva a un incremento de
un 50% del peso del 6rgano. La acumulacién de tejido linfatico ocurre
principalmente en la porcién distal del érgano y en relacion con las venas y
dentro de los septos. En este tejido linfatico se encuentran tanto centros
germinativos como zonas T dependientes. Las células linfaticas atraviesan la
lamina basal que separa a los pinealocitos de la glia y se relacionan con ellos
en forma semejante a como ocurre con las células epiteliales en los
linfoepitelios, interaccién unica en el organismo entre neuronas y células

linfaticas.
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Los ritmos circadianos tienen una base genética en todos los seres vivos y su
generacion intrinseca depende de genes cuya expresion cambia
periédicamente siguiendo un ritmo de alrededor de 24 horas, estos genes clock
estan presentes en los organismos de todos los reinos. En los organismos
multicelulares es necesaria la coordinacion de todas las actividades; en los
animales la regulacion de las oscilaciones circadianas depende de o6rganos
conocidos como “pacemakers” 0 marcapasos que generan los ritmos cercanos
a las 24 horas y que son ajustados exactamente a las 24 horas por la accién de
sincronizadores o “Zeitgebers” de los cuales la luz es el principal de ellos. En
los mamiferos la funcién de marcapasos la cumple el nucleo supraquiasmatico
del hipotdlamo que recibe axones provenientes de la retina que traen
informacion sobre las horas luz y por lo tanto sincronizan la actividad de este
marcapasos. A su vez el nucleo supraquiasmatico regula las fluctuaciones
diarias de la actividad de los restantes o6rganos incluida la glandula pineal. En
las aves, en cambio, los marcapasos son numerosos e incluyen distintas
regiones del hipotdlamo  (equivalentes funcionales del nucleo
supraquiasmatico), la glandula pineal y en muchas aves la retina. Todos estos
organos presentan actividad oscilante regulada por la luz.

Las funciones de la hormona melatonina, el principal producto de la glandula
pineal en todas las aves, son multiples. Su secrecion presenta variaciones
diarias y muestra sus mayores valores durante la noche. En general, la
melatonina induce el suefo y disminuye la temperatura corporal y el
metabolismo basal. También interviene en el control de los ritmos circanuales,
que ocurren a lo largo del afio, ya que la liberacion de la hormona es mayor
cuando los dias son mas cortos. Al respecto se observo que en muchas aves la
alta produccion de melatonina en la temporada de pocas horas de luz inhibe el
centro del canto. A diferencia de lo que ocurre en aquellas especies de
mamiferos con reproduccion estacional en los que la melatonina es la principal
reguladora de su periodicidad, en la mayoria de las aves estudiadas la
extirpacion de la glandula pineal no afecta la estacionalidad reproductiva.

La secrecion de melatonina esta regulada tanto en forma directa por la luz y a

través de los pinealocitos fotorreceptores, como por un control indirecto
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localizado en la retina y el hipotalamo, de forma similar a lo que ocurre en los
mamiferos. La retina en las aves produce cantidades importantes de
melatonina, especialmente en aves como la paloma. También se produce
melatonina en el tracto digestivo, entre otras regiones corporales, pero en esas

localizaciones sus efectos serian esencialmente paracrinos.

Pancreas endocrino

El pancreas posee cuatro lI6bulos en la mayoria de las especies estudiadas;
ellos son: I6bulo dorsal, 16bulo ventral, 16bulo esplénico y tercer I6bulo. El
pancreas de las aves, como el de los mamiferos, contiene tejido glandular
exocrino y endocrino. La porcidon exocrina esta compuesta por acinos serosos
y se describe detalladamente en el capitulo sobre sistema digestivo. La
porcion endocrina esta representada por los islotes pancreaticos que son
estructuras mas o menos esféricas, aunque su forma y tamafo son muy
variables entre los diferentes grupos de aves.

Los islotes pancreaticos se ubican en el tejido conectivo interacinar, se
distribuyen por todo el érgano y estan rodeados por una delgada capsula de
fibras reticulares. Estan constituidos por cordones de células anastomosados
de forma irregular. Entre esos cordones se ubican los capilares sanguineos.
Las células son poliédricas o columnares y poseen un citoplasma acidofilo y un
nucleo esférico eucromatico. Las células de los islotes son de distintos tipos: A
oa,Bof,DodyPP. La ultraestructura de todas estas células muestra que el
desarrollo del reticulo endoplasmatico rugoso y el complejo de Golgi son
moderados y que cada tipo celular posee granulos de diferente caracteristica.
Las células exhiben polaridad y el complejo de Golgi y los granulos se ubican
hacia el polo celular que contacta con los vasos sanguineos.

En los islotes pancreaticos de las aves, las células a son las mas altas, por lo
que poseen forma columnar, mientras que las células & son las mas bajas, y
son poliédricas o cubicas. Las células a se caracterizan por sus granulos

esféricos, mientras que las células B poseen en su interior granulos
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heterogéneos que contienen cristales con forma de aguja. También existen
células PP y algunas células positivas al polipéptido Y, en el pancreas de
algunas aves, sin embargo estas ultimas son mas abundantes en relacién con
los acinos pancreaticos. También se han encontrado en algunos paseriformes,
células de los restantes tipos dispersas entre los componentes exocrinos del
organo.

Los islotes pancreaticos en las aves muestran una marcada diferencia en el
porcentaje de tipos celulares que los componen; en relacion a esta
caracteristica se los clasifica en islotes a, islotes B e islotes intermedios. Los
islotes a abundan en el I6bulo esplénico y se caracterizan por su argirofilia, lo
que ha llevado a llamarlos islotes oscuros. Los islotes a suelen ser de mayor
tamano que los islotes B y no tienen una clara delimitacion del tejido glandular
exocrino. Poseen células a (alrededor de 72% en gallina) y 8, aunque en la
gallina, la codorniz (Coturnix coturnix) y el halcén (Falco sp), pero no en los
gansos, se encontraron algunas células .

Los islotes B son los mas pequefios, son mas numerosos que los islotes a; en
la gallina poseen un 86% de células B, se los denomina claros por no ser
argirofilos. Estan rodeados y separados de los acinos por una delgada malla de
fibras colagenas que se introduce muy poco dentro de los islotes. Las células
restantes son unicamente de tipo & en la gallina, pero en el ganso y la codorniz
se agregan algunas células a. En trabajos recientes se determind la presencia
de células PP productoras de polipéptido pancreatico en estos islotes.

Al igual que en los mamiferos, las células a producen glucagén, una hormona
cuyos efectos son hiperglucemiantes -promueven el aumento de la glucemia- y
las células B sintetizan insulina, de actividad hipoglucemiante. Sin embargo, a
diferencia de lo que ocurre en los mamiferos, en las aves la glucemia presenta
valores normales mas elevados y esta controlada especialmente por el
glucagén mas que por la insulina. Las células ® presentes en los islotes a y 8
secretan somatostatina, una hormona que interviene en el metabolismo de la
glucosa con efectos locales inhibitorios sobre la secrecion de insulina y
glucagén; a nivel sistémico la somatostatina disminuye la motilidad

gastrointestinal.
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