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Introduccion

A diferencia de lo que ocurre en las restantes clases de vertebrados, que
incluyen organismos oviparos y viviparos, todas las aves son oviparas. El
sistema reproductor de las hembras en las aves estda adaptado para la
fecundacion interna y el posterior deposito de las envolturas que rodearan al
individuo en desarrollo. En el huevo de las aves se acumulan las sustancias
indispensables para la embriogénesis junto a una cubierta dura protectora que
permite el transporte de los gases respiratorios (huevo cleidoico).

Las aves no poseen ciclos reproductivos similares a los ciclos estrales o
menstruales de los mamiferos por lo que no existe sincronizacién entre la
ovulacion y la fecundacion, lo que implica la presencia de estructuras en las
que se almacenen los espermatozoides. Este es un hecho generalizado dentro
de las aves y cumple una funcion adaptativa que permite la fecundacion de las
gametas femeninas producidas a lo largo del periodo de postura.

El sistema reproductor de la hembra, en las aves esta formado por el ovario
y el oviducto (Fig. 9.1). En la mayoria de las especies solo los 6rganos del
lado izquierdo se desarrollan completamente. Existen excepciones como
muchos falconiformes (familias Cathartidae, Accipritidae y Falconidae) y el kiwi,
en los que maduran los o6rganos reproductores de ambos lados. Se ha
encontrado que numerosas hembras de ciertas especies de grullas y palomas
presentan desarrollo bilateral de sus 6rganos reproductores, mientras que
algunas solo desarrollan los del lado izquierdo.

Luego del comienzo de la actividad reproductiva las caracteristicas del ovario
varian segun el momento del afio, ya que las aves tienen reproduccion

estacional.
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Figura 9.1. Ovario y oviducto de gallina adulta en época no reproductiva. En el ovario (1) se
observan varios foliculos en desarrollo de diferente tamafio y coloraciéon (2). Se sefalan
ademas el infundibulo (3), el magnum (4), el istmo (5) y el Gtero (6).

El oviducto aviar no es equivalente al oviducto de los mamiferos e incluye
también a las porciones derivadas de los conductos de Muller que en los
mamiferos forman el utero y la vagina. Este érgano es el sitio donde ocurre la
fecundacion, en él se forman las envolturas del huevo, incluyendo la albumina y

la cascara y ocurren los primeros estadios de la embriogénesis.

Ovarios

Como se menciond, la mayoria de las especies de aves poseen un solo ovario
funcional: el izquierdo. El proceso de desarrollo de ambos ovarios y la base

molecular del escaso desarrollo del ovario derecho se presentan el Recuadro 1.
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Recuadro 9.1

¢Por qué un solo ovario?

Como en todos los vertebrados, en el embrion de las aves se forman los
esbozos pares de las gonadas indiferenciadas a las que llegan las células
germinales primordiales. Durante las primeras etapas del desarrollo en el
ovario derecho no se forman las estructuras que originaran al epitelio
superficial. Las células germinales primordiales al no quedar incluidas en
foliculos degeneran y mueren. A medida que avanza el desarrollo, el ovario
derecho disminuye su tamano y queda reducido a tejido conectivo denso
rodeado por un epitelio plano, pero conserva células intersticiales activas
productoras de esteroides.

En el ovario izquierdo se desarrollan foliculos que hasta el nacimiento se
mantienen en estadio de foliculos primordiales. Tal como ocurre en los
mamiferos, y a diferencia de lo observado en teledsteos y anfibios, la formacién
de nuevas ovogonias en la hembra madura es muy baja o inexistente. Las
ovogonias originan ovocitos | hasta poco después de la eclosion. Estos
ovocitos | permanecen detenidos en la profase meidtica | y forman parte de
foliculos primordiales hasta la pubertad. La meiosis solo se reinicia por estimulo
de las hormonas FSH y estradiol luego de la pubertad. Se ha observado que
los embriones de gallina poseen 28.000 foliculos en el dia 9 de incubacion, que
estos aumentan a 680.000 en el dia 17 para descender a 480.000 en la
eclosion, debido a la atresia que se produce en los foliculos antes del
nacimiento. Solo unos 200-500 foliculos alcanzan el estado de foliculo
preovulatorio. Se cree que en aves silvestres este numero es aun menor.

En la involucion de los o6rganos reproductores del lado derecho estaria
involucrada la hormona antimulleriana. Esta hormona es producida por los
testiculos embrionarios de la mayoria de los vertebrados y provoca en ellos, la
involucion de las vias genitales femeninas. En las hembras de las aves, la
hormona antimulleriana es producida por los ovarios, en especial por el ovario

izquierdo, y provocaria la involucién de los o6rganos del lado derecho. El
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conducto de Muller izquierdo posee mayor concentracion de receptores de
estrogeno, probablemente esto lo haga mas resistente a la involucion.

Desde el nacimiento hasta la edad adulta, el ovario izquierdo de las aves
cambia notablemente su aspecto. En el momento de la eclosién tiene forma
ovalada y su superficie es lisa. Microscopicamente se pueden diferenciar en
dos zonas, denominadas zona cortical y zona medular, esta ultima de
posicion central. Durante la primera semana de vida, la médula es
proporcionalmente grande con respecto a la corteza, adquiere una gran
vascularizacion y se denomina zona vasculosa. Mientras tanto en la corteza
algunos foliculos comienzan su desarrollo. A partir de la quinta semana la
corteza (zona parenquimatosa) comienza a aumentar de tamano. En esta
edad, los foliculos ovaricos aun no pueden evidenciarse a simple vista.
Después de las 16 semanas de vida los foliculos son mas grandes (de 1 mm
de diametro). A las 23 semanas los foliculos tienen un diametro de 2,5 mm y
sobresalen claramente de la superficie ovarica. La zona vasculosa emite
proyecciones hacia la zona parenquimatosa y como resultado de esto, los
foliculos mayores parecen “brotar” del parénquima ovarico sostenidos por un
pediculo vascular y crecen hasta alcanzar un tamano mayor que el del ovario

que los contiene (Fig. 9.2).

Figura 9.2. Ovario y oviducto de una gallina adulta en época no reproductiva. Se observa el
ovario con aspecto de racimo de uvas (1). Los foliculos aln son pequefos y en algunos se
puede observar acumulo de vitelo de color amarillo (2). El segmento sujetado con la pinza
corresponde al infundibulo del oviducto (3).
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En las hembras adultas solo queda un vestigio microscopico del ovario derecho
que sin embargo mantiene funcion endocrina, mientras que el 6rgano izquierdo
alcanza su desarrollo completo.

En las aves, las gbnadas en ambos sexos aumentan de tamano solamente
durante la etapa de reproducciéon, momento en que pueden incrementar su
volumen y peso hasta mas de diez veces. Esto fue interpretado por muchos
autores como una adaptacion al vuelo, evitando el peso excesivo de las
gonadas en las etapas no reproductivas. En el animal sexualmente maduro

existe una gran variacion del tamafo gonadal relacionada con la edad.

Estructura general del ovario izquierdo

El ovario izquierdo adulto se situa craneal y ventralmente a los rifiones, a la
izquierda de la columna vertebral y esta fijado por el mesovario a la pared
dorsal del abdomen. En las aves adultas en postura los surcos profundos (en
numero de 8-12) que separan a los foliculos maduros le otorgan un aspecto
similar al de un racimo de uvas (Fig. 9.3). Después de la fase de actividad
reproductiva, el ovario se reduce de tamafo y su superficie se hace mas lisa.
En esta etapa de reposo, el ovario izquierdo de una gallina adulta tiene forma

oval aplanada.

También se producen cambios ovaricos a medida que la hembra envejece y
disminuyen los niveles de postura. Los surcos van desapareciendo y la
superficie se hace menos irregular, hasta que, en la gallina vieja, la superficie
del ovario se vuelve lisa como en el animal juvenil. En el envejecimiento se
observa un déficit de la seleccion y reclutamiento de foliculos en cada ciclo de
postura. El envejecimiento ovarico es muy variable segun el grupo de aves, por
ejemplo en galliformes hay una declinacion rapida de la fertilidad que se asocia
con un tiempo de vida breve, en cambio en los paseriformes la declinacién de
la actividad reproductiva suele ser gradual en relacion con una vida media mas

larga.
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Figura 9.3. Ubicacién anatémica del ovario de gallina. Se observa el ovario (1) con foliculos de
diversos tamafos (2). A la derecha del ovario se distingue el comienzo del infundibulo (3).
Arriba a la izquierda se aprecia la silueta cardiaca con su tipica forma conica (4). Un pequefio
sector de los rifiones (5) se observa cerca del estbmago muscular (6).

Un hecho interesante ocurre en algunas aves como el hablador de la selva de
la India (Turdoides striatus), estos pajaros gregarios presentan una forma de
cria comunitaria en la que solo los ejemplares dominantes producen
descendencia pero todos participan en el cuidado de los pichones. En estos
animales las hembras colaboradoras poseen ovarios con un menor numero de
foliculos; su tamano es intermedio entre el de las hembras reproductoras en
periodo de postura y el de las de las hembras en periodo no reproductivo. Los
foliculos de estas hembras no reproductoras son fuente de progesterona,
hormona que induce la conducta de cuidados parentales.

La disposicion y el tamano de los foliculos en las aves no permiten observar un
limite preciso entre corteza y médula en el ovario. Los estudios embriologicos
realizados sugieren que es apropiada la denominacibn de zona

parenquimatosa para aquella que se corresponde con la corteza del ovario de
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los mamiferos y zona vasculosa a la equivalente a la zona medular del ovario

de los mamiferos (Fig. 9.4).

Figura 9.4. Ovario de gallina adulta en etapa no reproductiva. Coloracién H-E. 4x. En la zona
parenquimatosa ovarica (1) se pueden observarse foliculos en desarrollo (2). La zona
vasculosa (3) tiene numerosos vasos sanguineos de luz dilatada.

Zona parenquimatosa

En la zona parenquimatosa se distinguen las siguientes estructuras: el
epitelio superficial, el estroma conjuntivo que incluye células intersticiales
endocrinas y los foliculos ovaricos en desarrollo.

El epitelio superficial consiste en una capa simple de células cubicas que
rodea completamente el ovario, excepto en la region del hilio (Fig. 9.5). Estas

células se transforman en planas en los estadios preovulatorios como
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consecuencia del incremento de la superficie del ovario generada por los
foliculos maduros que sobresalen de la misma. Profundamente a este epitelio
se encuentra una tunica formada por tejido conectivo denso, similar a la

albuginea del ovario de los mamiferos.

Figura 9.5. Ovario de gallina adulta. Coloracion H-E. 40x. El ovario esta rodeado por un epitelio
(1) formado por una sola capa de células cubicas. El citoplasma del ovocito (2) se observa
levemente vacuolado alrededor del nucleo (3). Noétese las células foliculares cubicas que
rodean al ovocito (4).

El estroma conectivo es un tejido conectivo muy vascularizado formado por
una red de fibras colagenas dentro de la cual se encuentran fibroblastos,
eosindfilos, linfocitos (en su gran mayoria T), macréfagos, células ganglionares,
células cromafines y pigmentarias (Fig. 9.6). También se encuentran fibras
nerviosas colinérgicas y adrenérgicas, que estarian involucradas en la
regulacion del desarrollo folicular y la ovulaciéon. Otra estructura que se

encuentra en el estroma es el epooforo, constituido por tubos tortuosos
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revestidos por epitelio cubico simple, tejido conectivo y musculo liso y que

representan vestigios embrionarios.

Figura 9.6. Ovario de codorniz (Coturnix coturnix). Coloracién H-E. 20x. Se observa una
pequeia parte de un foliculo de la zona parenquimatosa (1) y la zona vasculosa (2). Nétese la
gran cantidad de pigmento (3) que se observa en el tejido conectivo.

Las células intersticiales se encuentran en grupos o formando nidos en la
zona parenquimatosa, en la zona vasculosa y también en la teca folicular en
donde originan la glandula tecal. Son células productoras de hormonas
esteroides.

Foliculos ovaricos

Los foliculos ovaricos estan formados por el epitelio folicular, el ovocito y
las tecas conectivas. A diferencia de lo que ocurre en los mamiferos, el epitelio

folicular es siempre simple y no se desarrolla un antro folicular o cavidad
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folicular. Por otra parte, durante la puesta todos los estadios foliculares se
encuentran simultdneamente en el ovario.

El epitelio folicular esta formado por una capa de células que, a lo largo del
desarrollo folicular varian desde cubicas y cilindricas hasta adquirir un aspecto
seudoestratificado.

El ovocito en las aves alcanza un tamafio mucho mayor que el de los
mamiferos. Su diametro varia a lo largo del desarrollo entre 30 y 4000 um. Este
aumento de tamafo se debe a la acumulacién de sustancias de reserva,
conocidas en conjunto como vitelo, que nutriran al embrién a lo largo de su
desarrollo. Observado a simple vista, el ovocito tiene un aspecto viscoso y su
consistencia es la de un liquido en el que se encuentran suspendidos glébulos
y granulos de diversos tamanos. El ovocito presenta un aspecto granular
debido a este acumulo de nutrientes (Fig. 9.7). En los huevos de gallina, el
vitelo (yema) contiene casi un 50% de agua, un 33% de lipidos, un 16% de

proteinas y un 1% de carbohidratos.

Figura 9.7. Corteza del ovario. Coloracién H-E. 10x. Se observa el epitelio superficial (1)
formado por células cubicas. El foliculo primario presenta un ovocito con citoplasma vacuolado
(3), con zonas aciddfilas y el nucleo de cromatina muy laxa (vesiculoso) (4). El epitelio folicular
que lo rodea esta constituido por células cubicas (5).
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En los ovocitos con un diametro mayor a 200 ym se puede observar, hacia un
lado del nucleo, una masa granulosa de forma redondeada y mas eosinofila
que el resto del citoplasma; se ha denominado cuerpo de Balbiani y consiste
en un acumulo de vacuolas de la yema, mitocondrias y componentes del
complejo de Golgi. En estadios mas avanzados el cuerpo de Balbiani
desaparece y la mayor parte del citoplasma esta ocupado por vitelo.

Los foliculos ovaricos en su desarrollo atraviesan por distintas etapas que se
denominan: foliculo primordial, foliculo primario, foliculo en crecimiento y
foliculo preovulatorio. Existen grandes diferencias con el desarrollo folicular
en los mamiferos. En las aves los foliculos aumentan de tamarno sin producirse
estratificacion de la granulosa folicular y no hay produccion de liquido folicular
por lo que el desarrollo se produce a expensas del incremento del tamafio del
ovocito y en especial de su citoplasma debido al aumento de materiales
nutricios. La mayor parte de estos materiales no se sintetizan en el ovocito sino
que se producen en el higado; son transportados por la sangre a las células
foliculares y desde ellas son transferidos al ovocito. Dentro de estas sustancias
se destaca la vitelogenina, proteina de origen hepatico, que en el ovocito se se
modifica y origina fosvitina y lipovitelina, las principales proteinas del vitelo.
Dada la coincidencia parcial y la alta complejidad de las clasificaciones de los
foliculos ovaricos que se encuentran en la literatura, en este libro se dividiran

en foliculos primordiales, primarios, en crecimiento y preovulatorios.

Foliculos primordiales

El ovocito posee un diametro de 30-40 ym y esta rodeado por una capa de
células planas o cubicas bajas. En conjunto todo el foliculo primordial puede
alcanzar un diametro de 80 um. El foliculo primordial carece de teca que lo
rodee. En este estadio el ovocito puede permanecer durante afios en reposo

meiobtico |.
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Foliculos primarios

En cada temporada de postura algunos foliculos primordiales son reclutados
para continuar su desarrollo y pasar a constituirse en foliculos primarios.
Hasta el momento no se ha podido establecer en el ovario de las aves el papel
de los distintos factores de crecimiento que se conocen que intervienen en el
reclutamiento folicular en los mamiferos. Las células foliculares son cubicas
(Fig. 9.7 y 9.8) y su numero aumenta acorde con el crecimiento del foliculo. El
ovocito crece y el conjunto llega a 1 mm de diametro. El tejido conectivo que
rodea al foliculo forma una teca cuyas células poseen receptores para las

gonadotrofinas hipofisarias.

Figura 9.8. Ovario de gallina. Coloracion H-E. 40x. Se observa un foliculo primario, donde se
identifica el citoplasma del ovocito (1), el nicleo con cromatina laxa (2) y el epitelio folicular
cubico (3).
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Foliculos en crecimiento

Los foliculos en crecimiento se subdividen a su vez en foliculos
previtelinicos y vitelinicos. El foliculo previtelinico alcanza un diametro de
hasta 5 mm. En este estadio el porcentaje de atresia es muy elevado
(alrededor del 20% en la gallina). La membrana perivitelina interna (homéloga a
la zona pelucida de los mamiferos) se deposita entre el ovocito y el epitelio
folicular. Por fuera de las células foliculares se diferencian las porciones
externa e interna de la teca. Las células foliculares pasan de cubicas a
cilindricas y proliferan, acompafando al crecimiento ovocitario. En algunos
casos el aspecto del epitelio es seudoestratificado (Fig. 9.9). La proliferaciéon de
estas células esta regulada por la hormona FSH, el factor de crecimiento
epidérmico, el péptido intestinal vasoactivo (VIP) presente en terminaciones
nerviosas de la teca y el factor de diferenciacion y crecimiento 9 (GDF9), este
ultimo sintetizado por el ovocito. Las células foliculares no poseen una actividad

esteroidogénica significativa.

Figura 9.9. Ovario de gallina adulta. Coloracién H-E. 10x. En la zona parenquimatosa se
observan un foliculo primario (1) y varios foliculos en desarrollo de diferente tamafio (2). La
teca folicular (3) se reconoce en el foliculo de mayor tamafo. En la zona vasculosa (4) se
pueden apreciar algunos vasos sanguineos.
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En cierto momento del desarrollo folicular las células foliculares poseen
vesiculas relacionadas con la captacion de precursores del vitelo sintetizados
por el higado y que son transportados por el epitelio folicular hacia el ovocito
mediante transcitosis. Los nucleos de las células foliculares se dirigen hacia el
polo apical que se encuentra en contacto con el ovocito. La adquisiciéon de
estos rasgos en las células foliculares coincide con el inicio de la acumulacion
de vitelo en el ovocito y el inicio del subestadio vitelinico.

En este momento algunos foliculos son seleccionados para continuar su
desarrollo por un proceso complejo en el que intervienen mecanismos
autocrinos, paracrinos y endocrinos con participacion de miembros de la familia
del TGFB como la activina y de la hormona FSH. Estos foliculos alcanzan unos
6 mm de diametro en la gallina y se transforman en foliculos preovulatorios. En
ese momento se produce un cambio en la expresion de receptores y la

hormona LH se convierte en el principal regulador del desarrollo folicular.

Foliculos preovulatorios

El foliculo ovarico continua aumentando de tamafo y, como consecuencia, se
va aislando progresivamente del resto del ovario hasta quedar suspendido
solamente por el pediculo vascular, en el que penetran una o dos ramas
arteriales. A partir de ese momento se denomina foliculo preovulatorio. Este
foliculo llega, en la gallina, a pesar 18-20 g y medir algo mas de 4 cm de
diametro. Es el periodo mas corto del desarrollo folicular y dura en la gallina
entre 6 y 11 dias.

Las ceélulas foliculares sufren procesos de diferenciacion. Las que contactan
con el polo embrionario del ovocito tienen un indice de proliferacion mucho
mayor que el resto del epitelio folicular, mientras que las ubicadas en la regién
del polo vegetativo del ovocito son las que tienen una mayor sintesis de
progesterona que induce la actividad secretoria del oviducto y las conductas

parentales.
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En las células foliculares desciende el numero de receptores de la hormona
FSH y se incrementa el numero de los receptores de la hormona LH. A
diferencia de lo que ocurre en los mamiferos, en las aves tanto las células
foliculares como las de la teca de los foliculos maduros son capaces de captar
colesterol y utilizarlo para sintetizar esteroides. Sin embargo, los productos
finales son distintos, ya que las células foliculares secretan progesterona y
androgenos, y las células de la teca estrégenos y andrégenos. La progesterona
producida por las células foliculares puede liberarse a la circulacién sanguinea
0 pasar a las células tecales. Las células de la teca interna convierten la
progesterona en androstenediona que luego se modifica a estradiol en las
células de la teca externa. Esta ultima hormona solo se produce en la teca
externa porque es alli donde las células poseen aromatasa, enzima que
cataliza la transformacion androstenediona-estradiol.

A nivel sistémico, el estadio de foliculo preovulatorio coincide con una gran
produccion de vitelogenina y lipoproteinas de muy baja densidad en el higado.
El ovocito también acumula durante este estadio gran cantidad de transcriptos
primarios y ARNm que seran necesarios para los primeros momentos del
desarrollo embrionario.

Al finalizar este estadio se produce la ovulaciéon; como en la mayoria de los
vertebrados se libera un ovocito secundario que, en el caso de las aves, sera
fecundado rapidamente (alrededor de 15-30 minutos posovulacién). En los
foliculos maduros se produce progesterona. El area del estroma ovarico en que
el foliculo preovulatorio contacta con la superficie ovarica es el estigma, esta
zona carece de vasos sanguineos Yy alli se produce la ruptura de la pared
ovarica durante la ovulacion.

Los componentes que presenta el foliculo preovulatorio son el ovocito, la
zona radiada, la membrana perivitelina interna, el epitelio folicular, la
membrana basal y las tecas interna y externa.

La zona radiada es la region mas periférica del ovocito. Su apariencia, estriada
cuando se observa con el microscopio Optico, se debe a la presencia de
microvellosidades delgadas formadas por la membrana celular ovocitaria (Fig.

9.10). La importancia funcional de esta regién radica en el gran aumento de la
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superficie para intensificar los cambios metabdlicos. Esta zona esta delimitada
externamente por la membrana plasmatica del ovocito y la membrana
perivitelina interna e internamente por un velo terminal laxo formado por

microfilamentos.
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Figura 9.10. Representacion esquematica de la zona radiada. Se indican las células foliculares
(1), sus procesos extendidos (2), los transosomas (3), la membrana perivitelina (4), la zona
radiata (5) y la superficie ovocitaria (6). Las flechas color violeta sefialan los canales picnéticos
y las flechas azules el velo terminal.
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La zona radiada presenta una gran actividad pinocitica evidenciada por la
presencia de transosomas. Las prolongaciones de las células foliculares
atraviesan la membrana perivitelina y contactan con las microvellosidades del
ovocito. En los foliculos totalmente desarrollados, la zona radiada desaparece
porque el citoplasma del ovocito se expande y en consecuencia su superficie
se hace lisa.

La membrana perivitelina interna es una capa glicoproteica que se encuentra
entre las células foliculares y la superficie del ovocito. Después de la ovulacion
permanece formando parte de las membranas del huevo. Es homologa de la
membrana pelucida de los ovocitos de mamiferos, con una composicidon
quimica muy similar. En la codorniz japonesa (Coturnix coturnix) se han
encontrado 5 glicoproteinas Zp1, ZP2, ZP3, ZP4 y ZPD, pero a diferencia de lo
que ocurre en los mamiferos, en las aves la glicoproteina que induce la
reaccion acrosomica es ZP1.

El epitelio folicular es cilindrico o seudoestratificado (Fig. 9.11). Las células
poseen nucleos esféricos con un citoplasma eosindfilo que tiene inclusiones de
lipidos y granulos positivos a la técnica de PAS, estos materiales
probablemente pasen a formar parte del vitelo del ovocito. Por fuera el epitelio

esta rodeado por una membrana basal.

Figura 9.11. Ovario de gallina. Coloracion H-E. 40x. Se observa parte de un foliculo en
desarrollo donde se puede apreciar parte del citoplasma del ovocito (1) y el epitelio
folicular seudoestratificado (2).
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Externamente se encuentran las tecas foliculares, que al igual que en los
mamiferos son dos y que solo se pueden diferenciar bien cuando el foliculo
alcanza 2 mm de diametro. La teca interna es mucho mas delgada que la teca
externa. Consiste en una capa compacta de células con forma de huso, con
unos pocos haces finos de fibras colagenas finas entre ellas. Algunos autores
dividen la teca interna en 3 capas: una capa interna estrecha de fibras
colagenas, una capa media formada especialmente por fibroblastos y una capa
externa de células vacuoladas, presumiblemente células de la glandula tecal.
La teca interna produce andrégenos en los foliculos ovaricos inmaduros y luego
estrogenos en los foliculos ovaricos maduros, aunque la produccion de
estrégenos desciende cerca de la ovulacién y en ese momento la progesterona
pasa a ser el producto de secrecidon mas abundante.

La teca externa es mas gruesa que la interna. Esta formada por tejido
conectivo denso regular con fibras colagenas dispuestas en capas concéntricas
a la circunferencia del foliculo. Estas fibras se hacen mas gruesas y mas
evidentes en la unidn entre ambas tecas. Numerosos fibroblastos achatados se
ubican entre las fibras y unas pocas fibras elasticas se esparcen por toda la
capa. Existen fibras musculares lisas en la teca externa. También se
encuentran grupos o redes de células vacuoladas que forman las glandulas
tecales. Periféricamente la teca externa se continua con el estroma intersticial
del ovario.

Entre 4 y 6 horas luego del pico secretorio de hormona LH hipofisiaria se
produce la ovulaciéon. Alrededor de 2 horas antes de la ovulacién finaliza la
primera division meidtica en el ovocito y comienza la segunda division que se
detendra en metafase hasta la fecundacion. Las microvellosidades de las
células foliculares comienzan a separarse del ovocito y se acumula liquido
entre la membrana plasmatica y la membrana perivitelina para formar el
espacio perivitelino.

La ruptura del foliculo ocurre en la zona del estigma e intervienen distintos
procesos como: activacion de proteasas (incluidas colagenasas), reducciéon de
la pared alrededor del foliculo, contraccion del musculo liso de la teca,
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retraccion del epitelio folicular con separacion del ovocito y apoptosis del
epitelio superficial en la region del estigma.

El ovocito no se libera rodeado de células foliculares como en los mamiferos,
pero si se encuentra rodeado por la membrana perivitelina.

La progesterona, producida principalmente por las células foliculares, induce el
pico de hormona LH que antecede en 4-6 horas a la ovulacién.

Foliculos posovulatorios

Estos foliculos tienen como componentes a la teca y las células foliculares. Los
foliculos posovulatorios de las aves no son equivalentes a los cuerpos luteos
de los mamiferos, ya que la capacidad esteroidogénica se mantiene solo
durante unos pocos dias y luego los componentes del foliculo se reabsorben.
Estos foliculos posovulatorios también producen relaxina cuya funcién en aves

No Se conoce.

Foliculos atrésicos

La atresia es el proceso de regresion que se produce en aquellos foliculos
ovaricos que no llegan a ovular. Pese a que cuantitativamente la atresia
folicular es mas evidente en los mamiferos, este proceso se observa en otros
vertebrados como las aves. La atresia ocurre principalmente en los foliculos
ovaricos cuando culmina la postura y comienza la incubacion de los huevos y
en el inicio de la muda de las plumas.

La atresia en los mamiferos y las aves es morfolégicamente distinta debido a
las diferencias estructurales que existen entre los foliculos ovaricos, en
especial por la presencia en las aves de una sola capa celular en el epitelio
folicular y la gran cantidad de vitelo en el ovocito. En las aves la atresia no
involucra un incremento masivo de la apoptosis en el epitelio folicular. Existen

en las aves dos tipos de atresia: involutiva o sin estallido y con estallido.
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La atresia involutiva o sin estallido es la mas frecuente y es el proceso tipico
que ocurre en los foliculos previtelogénicos (Fig. 9.12). Este tipo de atresia esta
caracterizada por una reduccién del tamafio del ovocito en el que el material
lipidico se observa condensado. Las células foliculares se separan de la teca y
se pliegan. No existe hipertrofia ni fibrosis de la teca. En los periodos no

reproductivos es practicamente el unico tipo de atresia que se observa.

Figura 9.12. Ovario de galina adulta. Coloracién H-E. 40x. Se aprecian células dispersas en el
interior del foliculo atrésico (1). La capa granulosa se encuentra engrosada por la proliferacion
de sus células (2). La teca (3) conserva su estructura intacta.

La atresia con estallido ocurre en foliculos ovaricos de gran tamafo. Hay
ruptura de la pared folicular y escape de vitelo a la cavidad abdominal.
Posteriormente, en algunas especies como la falsa perdiz Nothura maculosa,
las células foliculares y la teca emiten proyecciones al interior del foliculo. El
ovocito muestra claros signos de degeneracion y desorganizaciéon de su
citoplasma y sus membranas (Fig. 9.13). El epitelio folicular se hipertrofia, los
nucleos presentan picnosis y en su citoplasma se observan vacuolas, como

resultado de la acumulaciéon de lipidos. Las células de la teca interna se

334



vacuolizan e hipertrofian, mientras que la teca externa adquiere aspecto

fibroso.

Figura 9.13. Ovario de codorniz adulta. Coloracion H-E. 40x. Se observa el epitelio ovarico (1).
En el centro de la figura se muestra un foliculo atrésico rodeado por la teca folicular (2) y en el
centro células de la capa de células foliculares (3) con cambios degenerativos y apoptosis.

Glandulas tecales

Las glandulas tecales estan formadas por grupos de células epiteliales
esféricos u ovales bien definidos (Fig. 9.14). Estas agrupaciones celulares
aparecen en ambas tecas pero en los foliculos mayores, tienden a ser mas
visibles en la teca externa que en la teca interna. Cada glandula tecal esta bien
delimitada por una membrana basal periglandular. Existen dos tipos de células:
las células que producen esteroides y las células de sostén (periféricas).

Las células productoras de esteroides forman la mayor parte de la glandula.
Son irregulares en su forma. Poseen un nucleo oval o esférico ubicado en la
parte apical de la célula. En su citoplasma contienen numerosas gotas lipidicas
grandes. Poseen mitocondrias con crestas tubulares que normalmente forman
grupos. El reticulo endoplasmico liso es abundante, mientras que el reticulo
endoplasmico rugoso es escaso. Son células con polaridad manifiesta. La

mayoria de las gotas de lipidos, las mitocondrias y el reticulo endoplasmico liso
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se ubican en el citoplasma basal, mientras que el complejo de Golgi y el

reticulo rugoso suelen ser apicales.

Figura 9.14. Ovario de gallina adulta. Coloracion H-E. 40x. Se observa un pequefio sector del
ovocito (1) y el epitelio folicular (2). En la teca se observa la glandula tecal pequefia (3). Se
reconocen vasos sanguineos con glébulos rojos en su interior (4) en el estroma tecal.

Las células de sostén son aplanadas y se localizan en la periferia de la
glandula tecal con su cara externa apoyada sobre la membrana basal
periglandular. No presentan gotas de lipidos. Las mitocondrias son mas
pequefias y sin crestas tubulares y el reticulo endoplasmico liso es muy

€SCaso.
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Zona vasculosa

La zona vasculosa posee tejido conectivo denso ricamente vascularizado e

inervado (Fig. 9.15). En este tejido se observan fibras musculares lisas.

Figura 9.15. Ovario de Aandu adulta (Rhea americana). Coloracién H-E. 10x. Se
observa el epitelio superficial (1), parte de la zona parenquimatosa donde se destaca
un foliculo en desarrollo (2). La zona vasculosa presenta células pigmentaria en el
tejido conectivo (3).

Oviducto

El oviducto es el unico érgano tubular del sistema reproductor de las hembras
de las aves. Su tamano varia a lo largo del afo, siendo mas largo durante la
estacion reproductiva. Se estima que su longitud es de unos 65-80 cm en la
gallina, 75-90 cm en la pava y en la pata y alcanza el 1,5 m en el avestruz. En
el handu (Rhea americana) la longitud el oviducto varia entre 1 my 1,50 m.

La maduracién del oviducto ocurre luego de la eclosion y esta relacionada con
el desarrollo ovarico. Las estructuras glandulares y los tubulos para el
almacenamiento de espermatozoides que posee en su mucosa se desarrollan

en la pubertad. El oviducto comienza un proceso de involucién al final de la
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temporada de puesta; en algunas especies se demostrd que este proceso, en
las regiones mas cercanas al ovario, comienza antes de la ultima oviposicion
de la temporada.

El oviducto es el 6rgano en el que se forman las envolturas que constituyen en
conjunto al huevo tal como la hembra lo deposita en el medio ambiente. La
estructura detallada del huevo tras la oviposicion puede consultarse en el
Recuadro 9.2.

Las cinco regiones que conforman el oviducto son el infundibulo, el magnum,
el istmo, el utero y la vagina. Ademas pueden diferenciarse dos regiones muy
pequefias pero con caracteristicas morfofisiologicas relevantes: la unién
istmo-magnum y la unién utero-vaginal.

El oviducto posee una estructura organizada en tunicas que, desde su luz, son
la tinica mucosa, la tunica muscular y la tunica serosa.

La tanica mucosa presenta pliegues que en general son longitudinales al eje
mayor del érgano. La altura, el volumen y el color de los pliegues varian antes,
durante y después del pasaje del huevo. Estos pliegues son indispensables
para que la luz del 6érgano pueda incrementarse durante este pasaje. Esta
tunica esta constituida por un epitelio cilindrico simple y una lamina propia.
Desde el epitelio se originan invaginaciones tubulares que penetran en la
lamina propia y forman glandulas o, en regiones especificas, estructuras para
el almacenamiento de espermatozoides.

El epitelio posee células cilindricas ciliadas y no ciliadas, estas ultimas se
dividen en mucosas y secretoras. En la época de postura el epitelio se invade
de linfocitos intraepiteliales. Las células ciliadas son mas abundantes en la
porcidn inicial del infundibulo y en la vagina. Las cilias se mueven hacia la
cloaca y facilitan el transporte de los huevos. Dentro de las sustancias
producidas por el epitelio del oviducto se encuentran las defensinas, sustancias
antimicrobianas que intervienen en la inmunidad innata. Estas proteinas se
sintetizan en especial en las regiones distales o caudales del oviducto y
particularmente en el utero, donde son incorporadas a la cascara del huevo.

La lamina propia posee tejido conectivo laxo con abundantes linfocitos T y B,

células plasmaticas (productoras de inmunoglobulina A, M, Y y G), mastocitos y
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macrofagos. Los linfocitos y células plasmaticas suelen ubicarse muy cerca de
los epitelios luminal y glandular. En la misma ubicacion se encuentran grandes
linfocitos granulares, mas abundantes en el magnum y la vagina. Ademas de
las células linfoideas aisladas se encuentran agregados linfoideos. Las
imnunoglobulinas A y M son transportadas en el oviducto hacia el albumen del
huevo y la Y alcanza el vitelo. El numero de células relacionadas con la
inmunidad se incrementa cuando las aves alcanzan la madurez sexual. Los
nervios y las fibras elasticas son abundantes en la lamina propia,
especialmente en las regiones en las que no se observan glandulas.

La tanica muscular varia en los distintos segmentos del oviducto y la tunica
serosa muestra una estructura tipica formada por una capa delgada de tejido
conectivo laxo y por fuera un mesotelio en todas las porciones excepto en la

vagina que presenta una tunica adventicia.

Infundibulo

El infundibulo es la extension craneal del oviducto. Anatémicamente puede
dividirse en dos porciones: el embudo y el cuello, infundibulo distal o porcion
chalacifera. En el embudo se captura al ovocito y se produce la fecundacion.
Su pared es muy delgada y su luz es amplia lo que permite que envuelva casi
completamente al ovario en el momento de la ovulacién. Presenta fimbrias,
largas proyecciones que se dirigen hacia craneal para sujetar al huevo en el
momento de la ovulacion. Hacia caudal se estrecha para dar formar el cuello
(Fig. 9.16).

La tunica mucosa posee pliegues longitudinales bajos que van aumentando
su altura a medida que se acerca al cuello. De los pliegues primarios surgen
pliegues secundarios. A diferencia de la mayoria de los sectores del oviducto,
el infundibulo carece de glandulas (Fig. 9.16). El epitelio es cilindrico simple
con 3 tipos celulares: células mucosas, células ciliadas y células
secretoras. Las células mucosas, son semejantes a las células caliciformes,

son escasas en la regién craneal y van aumentando en numero hacia la regién
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caudal. ElI material que secretan es PAS positivo, azul alcian positivo y

metacromatico.

Figura 9.16. Infundibulo de codorniz (Coturnix coturnix) adulta. Coloraciéon H-E. 4x. Se observa
la luz central del 6érgano (1) con pliegues de la tunica mucosa (2) que le otrogan un aspecto
irregular. Cada pliegue esta tapizado por un epitelio cilindrico simple (3) que descansa en una
lamina propia (4). Se observa ademas una porcién de fibras musculares lisas pertenecientes a
la tunica muscular (5). Nétese la ausencia de glandulas en la tunica mucosa.

Las células ciliadas son mas abundantes al inicio del 6rgano donde
constituyen la casi totalidad del epitelio de las fimbrias; su numero disminuye
hacia el cuello. Estas células son cilindricas altas y presentan nucleo basal o
central. Sus cilias ayudan a movilizar el huevo en formacién (Fig. 9.17). Las
células secretoras se encuentran en el fondo de los pliegues de la tunica
mucosa, son células cubicas que se diferencian de las células mucosas porque
presentan granulos apicales pequefios y escasos. Estas células también se
diferencian histoquimicamente de las células mucosas porque son PAS

positivas, azul alcian negativas y ortocromaticas con el azul de toluidina.
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Figura 9.17. Oviducto de codorniz (Coturnix coturnix) adulta. Coloracién H-E. 40x. Se observa
detalle del epitelio de la mucosa (1) formado en su mayoria por células ciliadas (2). El eje de
tejido conectivo (3) presenta algunos vasos sanguineos (4).

El corion o ldamina propia es de tejido conjuntivo laxo con abundante tejido
linfatico difuso.

La tanica muscular presenta dos estratos, de disposiciéon circular interna y
longitudinal externa. Sin embargo en algunas aves estos estratos no estan bien
diferenciados sino que forman haces dispersos de fibras musculares lisas (Fig.
9.18). La tanica serosa esta formada por el mesotelio peritoneal que apoya

sobre tejido conjuntivo laxo.
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Figura 9.18. Oviducto de codorniz (Coturnix coturnix) adulta. Coloracion H-E. 10x. Los pliegues
de la tanica mucosa (1) se extienden hacia la luz del infundibulo (2). En el centro de cada
pliegue se observa tejido conectivo (3). La tunica muscular presenta sus fibras dispuestas en
dos capas con distintas direcciones: una capa circular interna (4) y una capa externa plexiforme
(6). Se aprecian algunas células pigmentarias (5).

El cuello del infundibulo es una porcion corta y su luz estrecha se amplia
cuando se continua con el magnum. Comparada el embudo la luz es mas
estrecha, las paredes son mas gruesas y los pliegues de la tunica mucosa
suelen ser mayores.

La tunica mucosa tiene un epitelio similar al del embudo, aunque las células
mucosas son mas abundantes. En la lamina propia se observan pequenas
glandulas tubulares que desembocan en el fondo de los pliegues. La funcién de
las glandulas de este sector del oviducto es agregarle al huevo la membrana
perivitelina externa compuesta por una sustancia similar a la albumina. Esta
membrana perivitelina externa impediria una polispermia excesiva. En las aves
la polispermia es fisiolégica aunque si el numero de espermatozoides que
penetran la membrana del ovocito es muy alto se produce muerte embrionaria.
Para algunos autores en algunas aves este es también un sitio de acumulacién
de espermatozoides pero de menor cuantia que la unién utero-vaginal. La
membrana perivitelina externa no debe confundirse con la membrana

perivitelina interna de los foliculos ovaricos, formada por las células foliculares.
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En la tunica muscular, las dos capas (longitudinal externa y circular interna)
resultan mas faciles de identificar que en otras regiones. La tunica serosa no

posee diferencias con la tunica serosa de la ampolla del infundibulo.

Magnum

El magnum se continda con el infundibulo sin que exista un limite preciso entre
ambas regiones. Tiene aproximadamente 30 a 50 cm de longitud en la gallina,
mientras que en el nandu (Rhea americana) su longitud es de 53-73 cm. El
magnum (Fig. 9.19) recibe también otras denominaciones como glandula de la

clara o glandula albuminifera.

Figura 9.19. Magnum de gallina adulta. Coloracion H-E. 4x. El epitelio superficial (1) forma
profundas invaginaciones (criptas). La inumerable cantidad de glandulas (2) es el aspecto mas
sobresaliente de esta vista panoramica del érgano.

La tunica mucosa del magnum presenta pliegues mas anchos y altos que los
del infundibulo (Fig. 9.19). Los pliegues primarios se continian con pliegues
secundarios y pliegues terciarios. El epitelio es cilindrico simple y esta formado

por células cilindricas ciliadas y células mucosas (muy similares a las
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caliciformes) en aproximadamente igual numero (Fig. 9.20). Estas ultimas
células contienen un material PAS positivo y azul alcian positivo. Las células
ciliadas poseen un nucleo de ubicacién mas apical que las células mucosas.
Los cambios en el epitelio del magnum fueron estudiados mediante
microscopia electronica de barrido y transmision en gallinas ponedoras de la
raza Isa Brown. Se pudo demostrar que en el momento de mayor secrecion de
albumina, las células secretoras son prominentes y hacen una protuberancia
hacia la superficie luminar, mientras que las células ciliadas, son mas cortas
durante este periodo. Luego del paso del huevo las células granulares pierden

los granulos secretorios.

Figura 9.20. Magnum de la gallina adulta. Coloracién con azul alcian y contraste con rojo
neutro. 10x. Se observa un detalle del epitelio superficial del magnum coloreado con azul
alcian. En este epitelio se encuentran células mucosas bien coloreadas y células ciliadas sin
colorear. En el corion se aprecian glandulas tubulares (2) que dejan muy poco espacio ocupado
por tejido conectivo.

Las glandulas son abundantes y estan tapizadas por un epitelio simple de
células piramidales o cubicas con granulos eosindfilos que desplazan al nucleo

hacia la region basal. Tras la secrecion las células toman un aspecto espumoso
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(Fig. 9.21). Cuando las glandulas se encuentran en etapa de secrecion es muy
dificil identificar los limites entre los adendmeros (Fig. 9.22). Con la
microscopia electronica se han encontrado 3 tipos de células formando parte
de las glandulas: las células A son las que presentan granulos electrondensos
que varian en tamafo y son las productoras de ovoalbumina, las células B
que, a diferencia de las anteriores, poseen granulos secretorios de contenido
amorfo y producen la lisozima, una enzima que posee accion bactericida y las
células C, que son mas evidentes luego del pasaje del huevo y representarian
células A en recuperacion.

El corion de la mucosa esta limitado al escaso tejido conectivo laxo presente
entre los adenémeros glandulares. Este corion presenta, ademas, infiltracién

con tejido linfoide difuso.

Figura 9.21. Magnum de gallina adulta. Coloracién H-E. 40x. En la imagen se puede apreciar la
luz del érgano (1) tapizada por un epitelio ciliado (2). No6tese los nucleos a diferentes alturas de
las células epiteliales (3). En el corion se observan adendmeros de las glandulas tubulares con
células que presentan escasos granulos (4), que sugiere estado de inactividad. Ademas se
observan vasos sanguineos de pequefio calibre (5).
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Figura 9.22. Magnum de oviducto de gallina. Coloracion H-E. 40x. Detalle del epitelio (1) en el
que alternan células secretoras y ciliadas. Nétese la doble fila de nucleos. En el corion se
observan detalles de las glandulas tubulares con abundantes granulos eosinéfilos que indican
el estado de actividad de las gldndulas (2).

La tunica muscular se diferencia claramente en dos capas: circular interna y
longitudinal externa. Por fuera se observa una tunica serosa con la estructura
tipica de las otras regiones del oviducto (Fig. 9.23).

El huevo atraviesa el magnum en 2 a 3 horas, la secrecion en este sector es
intensa y transcurre en un periodo corto de tiempo en comparacion con otros
sectores del oviducto. Las glandulas del magnum producen la albumina del
huevo. Las proteinas principales que conforman la albumina son Ia
ovoalbumina y la avidina. Esta ultima posee funciones antimicrobianas,
antifungicas como también inmunomoduladora. A medida que se desplaza
hacia la cloaca el huevo sufre una rotacion generada por los pliegues
espiralados que posee el oviducto, la albumina también rota y genera

estructuras en forma de filamentos retorcidos que se denominan chalazas.

346



Figura 9.23. Magnum de gallina. Coloracion H-E. 10x. Se observa parte del epitelio (1) de la
tunica mucosa y el corion con las glandulas tubulares (2). La tunica muscular presenta dos
capas de fibras con diferentes direcciones (3) por fuera se reconoce una tunica serosa
compuesta por tejido conectivo laxo y un mesotelio (4).

La zona de unién magnum-istmo representa un estrechamiento del oviducto
en la que se produce una capa denominada perialbumina de naturaleza
glicoproteica, positiva al azul alcian, de unos 60 a 190 nm de espesor. La
ultraestructura de esta capa perialbuminar se ha estudiado en el huevo de la
codorniz (Cotumix coturnix), es granular, fina y forma una lamina fenestrada.
Presenta una superficie homogénea que seria fundamental para el posterior

ensamblaje de la cascara calcarea y para la adquisicion de la forma de
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elipsoide elongado, tipica del huevo de las aves. La tunica mucosa de este
sector carece de glandulas. Su epitelio esta formado por células ciliadas y
células secretoras con granulos azul alcian positivos en donde se acumula el
material de secrecion. En la codorniz (Cotumix coturnix) la secrecion se estudid
con detalle y se encontré que contiene un polisacarido y tres glicoproteinas
diferentes.

Istmo

El istmo es la continuacion del magnum. En la transicién entre ambos sectores
se produce un estrechamiento de su diametro y un adelgazamiento de la pared.
El limite entre ambos esta constituido por una region aglandular, que
macroscopicamente se observa como una linea blanca.

El istmo presenta una longitud de unos 8-10 cm en la gallina y 12 cm en la
pava.

La tunica mucosa presenta pliegues mas delgados que los del magnum. En el
Aandu (Rhea americana), los pliegues luminales forman un sistema ramificado
de pliegues primarios, secundarios y terciarios que se adelgazan hacia la
region caudal. Un rasgo caracteristico de esta porcion es la formacion de
criptas profundas donde desembocan las glandulas tubulares (Fig. 9.24). En el
emu (Dromaius novaehollandiae) la tunica mucosa presenta la particularidad
que sus pliegues estan orientados en forma mas oblicua que en otras especies.
El epitelio superficial es cilindrico simple y similar al epitelio superficial del
magnum. Consiste en células ciliadas y secretoras alternadas (Fig. 9.24). Las
células ciliadas poseen el nucleo en la region apical y no muestran
deformaciones por la accion de las células secretorias adyacentes. Las células
secretorias producen un material mucoso, tienen granulos apicales PAS y azul
alcian positivos, mas manifiestos que en otras partes del oviducto. Cuando se
observa el epitelio con microscopia electronica de transmision se comprueba

que las células secretoras presentan granulos muy electrodensos.
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Figura 9.24. Istmo de gallina adulta. Coloracién H-E. 4x. Se puede apreciar la luz irregular por
los pliegues que sobresalen hacia el interior del érgano. La mucosa (corchete) esta tapizada
por un epitelio y presenta un corion conjuntivo (1). Subyacente al corion se observa la tunica
muscular (2). Finalmente la tunica serosa (3) delimita externamente al istmo. Es comun
observar vasos sanguineos de luz amplia (4) entre las fibras musculares lisas.

En gallinas ponedoras se ha descrito un tercer tipo celular denominado
mitocondrial. Estas células se caracterizan por presentar un gran numero de
mitocondrias que cuando el huevo se encuentra en la ultima porcion del
magnum o el istmo sobresalen en la superficie luminar. Aun no hay datos sobre
el papel que cumplen estas células, ni sobre los cambios ultraestructurales que
puedan ocurrir en ellas a lo largo del ciclo reproductivo.

El corion conjuntivo presenta glandulas tubulares (Fig. 9.25 y 9.26). La tanica
muscular es mucho mas gruesa que la del magnum, particularmente su capa

interna. La tunica serosa no posee caracteristicas diferenciales (Fig. 9.24).
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Figura 9.25. Istmo de gallina adulta. Coloracién H-E. 40x. Detalle de la tinica mucosa
donde se reconoce la luz del 6rgano (1) tapizada por un epitelio cilindrico (2) con células
ciliadas (3). Las glandulas (4) tubulares y cortas se encuentran en el corion (5). Se observan
algunos vasos sanguineos (6).

Figura 9.26. Istmo de gallina adulta. Coloracion H-E. 10x. Se observa un sector de los pliegues
de la tunica mucosa (1) y el corion de tejido conectivo (2). El epitelio superficial (3) forma criptas
en las que desembocan las glandulas tubulares (4). Se aprecian algunos vasos sanguineos (5).
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El huevo permanece aproximadamente 1 hora en el istmo. En cada porcién de
este 6rgano, las glandulas producen diferentes componentes del huevo. El
sector craneal segrega las membranas testaceas interna y externa. En el sector
caudal se forman los nucleos mamilares de la cascara y comienza el depésito

de calcio.

Utero

El utero recibe otras denominaciones como glandula de la cascara, glandula
calcigera o glandula cascarégena. En los mamiferos, el utero es el 6rgano que
alberga al embrion mientras que en las aves el desarrollo embrionario
transcurre fuera del cuerpo de la hembra. El “Utero” aviar es el lugar donde
finaliza el depdsito de las sales de calcio de la cascara. Su aspecto externo se
asemeja a una bolsa y su tamafno aproximado es de 11 cm de longitud en la
gallinay de 9 a 10 cm en la pava.

Este organo presenta una luz amplia y su tunica mucosa forma pliegues (Fig.
9.27). Los pliegues primarios semejan hojas y de ellos surgen pliegues
secundarios.

El epitelio de la tunica mucosa esta formado por células cilindricas de dos
tipos: ciliadas y secretoras. Las células ciliadas presentan el nucleo hacia
apical y ademas poseen algunos granulos PAS positivos que aparecen cuando
se segrega la matriz de la cascara, pero desaparecen luego. Las células
secretoras tienen un nucleo mas basal, poseen granulos PAS y azul alcian

positivos que desaparecen hacia la union con el istmo.
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Figura 9.27. Utero de gallina adulta. Coloracién H-E. 4x. La luz del érgano (1) adquiere un
aspecto irregular debido a la presencia de pliegues de mayor longitud que los del istmo. La
tunica mucosa (2) formada por el epitelio superficial y el corion conjuntivo. La tunica muscular
(3) presenta fibras de disposicién variable. Se aprecian algunos vasos sanguineos de luz
amplia (4).

La lamina propia se encuentra repleta de glandulas (Fig. 9.28 y 9.29). Las
glandulas son tubulares ramificadas, menos voluminosas que las del istmo y el
magnum. Las células que las componen poseen un contenido finamente
granular no acidofilo. Una caracteristica ultraestructural de estas células es la
gran complejidad de las microvellosidades de su superficie apical. Muchas de
estas microvellosidades tienen terminaciones bulbosas que parecen formar
parte del producto de secrecion. Se cree que estas microvellosidades
desempefian un papel fundamental en la formacion de la secrecion fluida y

acuosa, rica en iones calcio.
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Figura 9.28. Utero de gallina adulta. Coloracién H-E. 10x. Se aprecia parte de un pliegue de la
tunica mucosa donde puede observarse el epitelio de revestimiento (1) y el tejido conectivo del
corion (2). Se sefiala un grupo de glandulas tubulares con el numero 3.

Figura 9.29. Utero de gallina adulta. Coloracion H-E. 40x. Detalle de la tinica mucosa donde
se puede observar el epitelio superficial (1) con algunas células ciliadas (2). En el corion (3) se
distinguen cortes transversales de glandulas tubulares (4) y algunos vasos sanguineos (5). En
la region mas profunda del corion se aprecia el tejido conectivo carente de glandulas (6).
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Mas externamente se observa una tunica muscular bien desarrollada, que
posee una capa circular interna y una capa longitudinal externa gruesa. Por
ultimo se observa una tunica serosa tipica.

En la gallina, el huevo pasa rapidamente a través de la region craneal del utero
y permanece mayor tiempo, 18-20 horas, en la porcion caudal para la
formacion de la cascara. En los avestruces, durante el periodo comprendido
entre dos oviposturas consecutivas, el huevo en formaciéon permanece durante
9 horas en el infundibulo, magnum e istmo y 39 horas en el utero y la vagina.
La zona de unidén utero-vaginal en las aves no es una simple transicion entre
tales 6rganos sino que es una pequefa zona circular que incluye, en todas las
especies estudiadas, estructuras especializadas que son los tubulos de
almacenamiento de espermatozoides. Estos tubulos difieren en longitud y
numero entre distintas especies.

Las tunicas que forman la union utero-vaginal son las mismas que las tunica de
la pared del utero, por lo que solamente se describiran las caracteristicas
diferenciales de la tunica mucosa. La tunica mucosa de esta regién forma
largos pliegues espiralados. Su epitelio es cilindrico simple o seudoestratificado
y varia con la region y la especie. Posee células cilindricas ciliadas, células
cilindricas no ciliadas y, cuando es seudoestratificado, células basales. La
lamina propia de la mucosa presenta invaginaciones que en la zona mas
cercana al utero forman glandulas cortas, pero que hacia la region caudal se
transforman en los tubulos almacenadores de espermatozoides.

Los tubulos almacenadores de espermatozoides poseen una luz amplia y
estan tapizados por células cubicas o cilindricas bajas no ciliadas que poseen
inclusiones de lipidos y glucégeno y muestran reaccion positiva para la
fosfatasa acida. En cuanto a su ultraestructura estas células poseen
microvellosidades cortas como también complejas interdigitaciones laterales
con abundantes complejos de unién. Su citoesqueleto es rico en actina, lo que
permitiria cambios en la morfologia celular mediados por los nervios que se
encuentran en la lamina propia; las células estimuladas adquiririan una forma
prismatica lo que favoreceria la liberacion de los espermatozoides acumulados.

También en la liberacidn de los espermatozoides podria estar involucrado el
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transporte de fluidos por las células tubulares, ya que estas contienen elevadas
cantidades de acuaporina 3. Las células de estos tubulos no se consideran
células glandulares por su escasa funcion secretora, aunque liberarian cierta
cantidad de lipidos y carbohidratos para ser utilizados como fuente de energia
por los espermatozoides residentes. Las moléculas de la superficie celular de
los espermatozoides interaccionan con las moléculas de la superficie de las
células tubulares y de esta manera se seleccionan los espermatozoides
viables. En las especies poliandricas (en las que una hembra se aparea con
varios machos), las hembras almacenan en estos tubulos los espermatozoides
provenientes de distintos apareamientos. En algunas especies de paseriformes
alrededor del 80% de los huevos son fertilizados por las gametas del macho
que copulé mas recientemente, por lo que estos tubulos también serian
importantes para seleccionar el origen de los espermatozoides que fecundan.
En paseriformes se encontré que la variacion de longitud de estos tubulos entre
especies presenta una correlacion positiva con la longitud de los
espermatozoides.

La lamina propia de la zona de unidén utero-vaginal presenta cerca de los
tubulos almacenadores de espermatozoides abundantes nervios y tejido
linfoide. El tejido linfoide se caracteriza por el predominio de células
presentadoras de antigenos. La produccion de sustancias inmunomoduladoras
como TGFB contrarrestaria una reaccidon contra los espermatozoides
acumulados y generaria un sitio inmunolégicamente privilegiado. Las restantes
caracteristicas histologicas de la zona de union utero-vaginal se asemejan a las
del utero hacia la regién craneal y a las de la vagina hacia la region caudal.
Luego de una inseminacion, el esperma queda retenido en los tubulos de esta
region y forma una masa compacta en la que los espermatozoides permanecen
viables por mas de 21 dias en la gallina, 8 dias en el iandu (Rhea americana) y
16 en el emu (Dromaius novaehollandiae). De esta manera es posible que
baste un solo apareamiento para fecundar varios ovocitos. Los
espermatozoides se almacenan inactivos en estos tubulos con un pH
relativamente bajo y son liberados cuando el pH se eleva. Estas variaciones

estan reguladas por la accion de la anhidrasa carbdnica, enzima que puede
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liberar protones o iones bicarbonato (y por lo tanto descender o elevar el pH)
segun el tipo celular en el que actue. En el epitelio de los tubulos se intercalan
algunas células cromafines positivas a la serotonina, que regularian la
movilidad del 6rgano lo que podria estar involucrado con la liberacion de

espermatozoides.

Vagina

La vagina es un segmento angosto y corto y representa el segmento terminal
del oviducto. Mide entre 6 a 13 cm de longitud en la gallinay 10 a 13 cm en el
Aandu. En la pava la longitud de la vagina es menor que en otras especies de
aves: 2,6 a 3,5 cm. La longitud total y peso también varian segun el grado de
actividad reproductiva. La vagina no es un conducto recto, sino que se
encuentra plegado sobre si mismo en forma de tirabuzén. Es un érgano de
conduccion del huevo. El huevo permanece en la vagina un corto tiempo (1
minuto) antes de la puesta. La vagina se comunica con la cloaca mediante el
ostium cloacal.

Las tunicas de la vagina son: tunica mucosa, tunica muscular y tanica
adventicia. La tuanica mucosa de la vagina presenta numerosos pliegues
primarios altos, de los que se originan pliegues secundarios y terciarios (Fig.
9.30). En la gallina los pliegues son altos y angostos y su orientacion es
longitudinal. Sin embargo, la orientacion de los pliegues varia, incluso en aves
muy emparentadas como el Aandu y el emu, en el primero los pliegues son
transversales y en segundo los pliegues vaginales son de orientacion
longitudinal y siguen un patron extremadamente tortuoso. Como ocurre en los
restantes sectores del oviducto los pliegues desaparecen cuando pasa el
huevo.

El epitelio superficial esta formado por células ciliadas y secretoras mucosas
PAS positivas, las primeras son mas abundantes (Fig. 9.30). La lamina propia
no presenta glandulas y esta muy desarrollado el tejido linfoide asociado. La

vagina elimina practicamente el 80% de los espermatozoides del semen y

356



selecciona los de mayor movilidad para ser acumulados en la unién utero-

vaginal.

Figura 9.30. Vagina de gallina adulta. Coloraciéon H-E. 4x. En esta imagen se pueden apreciar
las diferentes tunicas de la vagina. Internamente la tinica mucosa presenta pliegues primarios
(1) y pliegues secundarios (2). Notese el eje de los pliegues y el corion conjuntivo carente de
glandulas (3). A continuacion la tunica muscular (4) y finalmente la tunica adventicia formada
por tejido conectivo laxo (5).

Figura 9.31. Vagina de gallina adulta. Coloracion H-E. 40x. Mucosa vaginal. Se puede observar
el epitelio simple (1) con células ciliadas altas con nucleos ubicados en apical (2). La tunica
mucosa se completa con un corion de tejido conectivo (3). Sobre el epitelio es posible observar
algunos linfocitos (4) con nucleos caracteristicos redondos y densos.
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La tunica muscular es gruesa, en especial la capa circular interna (Figura
9.31). La contraccion de esta tunica permite la expulsion del huevo. Por ser un
organo retroperitoneal, la vagina no se halla cubierta por una serosa sino por
una capa de tejido conectivo muy laxo y elastico que forma una tunica

adventicia.

Estructuras vestigiales

La presencia de remanentes mesonéfricos en las cercanias de los 6rganos
genitales se describié frecuentemente en las hembras de distintas aves. El
epoforo se encuentra entre la glandula adrenal y el ovario, esta constituido por
numerosos tubulos. En algunos casos se ubica dentro de la capsula adrenal y
se diferencia en tejido interrenal o se ubica entre corteza y médula ovarica y se
diferencia en tejido intersticial endocrino.

Algunos rudimentos del conducto de Wolff se encuentran corriendo paralelos al
uréter en el ligamento del oviducto. Durante la etapa reproductiva responden a
los andrégenos producidos por las hembras en postura y su tamano puede

incrementarse notoriamente.

Recuadro 9.2

Estructura del huevo de las aves

Luego de la ovulacion, el ovocito rodeado por la membrana perivitelina interna
llega al oviducto. Cada sector de este 6rgano tiene una diferenciacion y
especializacion para la produccidon de una serie de envolturas a lo largo de su
trayecto llamadas “cubiertas accesorias”. Finalizado el recorrido, culmina con la
oviposicion en el medio ambiente, donde sera incubado. Las caracteristicas
que tiene el huevo no fecundado respecto del fecundado varian en algunos
aspectos. A continuacion se describe la estructura que presenta el huevo

fecundado en el momento de la postura (Fig. 9.32).
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Si se observa desde el exterior el huevo de las aves, independientemente de
su tamafo, presenta dos extremos: uno romo y otro puntiagudo. Si se coloca el
huevo con el extremo puntiagudo hacia la derecha del observador y se realiza
una pequefia abertura en la parte mas elevada de la cascara, se podra apreciar
una estructura en forma de disco, de color blanquecino, que recibe el hombre
de disco germinativo, cicatricula, blastodisco o blastodermo. Esta se encuentra
en la parte mas elevada del ovocito y sera el sitio donde se desarrollara el

futuro embrion.

Figura 9.32. Estructura del huevo fecundado de gallina en un corte longitudinal. Se sefialan el
blastodisco (1), la latebra (2), el vitelo blanco (3) y amarillo (4), la membrana perivitelina (5), la
albumina liquida interna (6), la albumina densa (7), la albumina liquida externa (8), la cascara o
cascaron (9), la cuticula (10), las chalazas (11) y la cdmara de aire (12).

El resto del ovocito esta formado por vitelo que servira de nutricion para el
embrién en desarrollo. Al ojo desnudo el vitelo parece homogéneo; sin
embargo cuando se examina con una lupa se distinguen dos tipos: vitelo
amarillo y vitelo blanco. Por debajo del disco germinativo, se destaca una
estructura en forma de botella denominada latebra. El extremo de la latebra
mas proximo al disco germinativo se expande formando el nucleo de Pander.
Estas dos estructuras estan formadas por vitelo blanco. El resto del vitelo

también posee caracteristicas particulares, ya que si se analiza con detalle, no
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es homogéneo y presenta capas concéntricas de vitelo amarillo y vitelo blanco.
Este vitelo se produce en el higado y a lo largo de las 24 horas del dia. Durante
el dia, el vitelo contiene mayor cantidad de lipidos, mientras que por la noche el
vitelo posee mayor cantidad de proteinas. De ahi que el vitelo depositado
durante el dia tiene un color mas amarillo y es de mayor espesor, mientras que
el vitelo que se forma durante la noche es mas blanquecino y de menor
espesor.

En el infundibulo se forma la membrana perivitelina externa que rodea a la
cigota. En el magnum, el huevo rota gracias a los pliegues de su pared. Es aqui
donde se deposita la albumina. La albumina, al igual que el vitelo, es
heterogénea, ya que se forma albumina de diferentes densidades. Una
albumina liquida interna rodea la membrana perivitelina externa, luego se
deposita una albumina densa media y por ultimo una albumina fluida. Ademas,
en la rotacion del huevo a través del magnum, se forman las chalazas, dos
estructuras espirales filamentosas y muy retorcidas, compuestas por albumina
densa. Las chalazas tienen como funcién sostener la yema en su posicion.

En el istmo, se agregan otras cubiertas accesorias que son las membranas
testaceas externa e interna. Ambas membranas se encuentran fuertemente
unidas en casi toda su extension, con excepcion del extremo romo del huevo
donde se encuentran separadas y forman una camara de aire. Una de las
funciones de esta camara de aire es equilibrar la presion externa e interna del
huevo a medida que éste pierde agua por evaporacion.

Externamente y adherida a las membranas testaceas se encuentra la cascara
0 cascaron, de consistencia dura, formada por sales de calcio y aspecto
poroso. Esta cascara es fundamental para el embribn ya que permite un
intercambio gaseoso entre las membranas vasculares del embrion y el medio
externo, le provee calcio para la formacion del esqueleto y sirve como
proteccion.

La superficie externa del huevo se encuentra a menudo cubierta por una
delgada estructura serosa, compuesta por proteinas, polisacaridos y lipidos,
llamada cuticula. Esta cubierta puede estar distribuida en forma desigual en la

superficie del huevo. Su funcidon es actuar como una capa protectora contra la
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evaporacion del agua y la invasidn microbiana. Cuando esta membrana esta
presente se forma en los ultimos minutos antes de la oviposicion.

Un hecho curioso de los huevos de las aves es su variada pigmentacién. La
coloracion de los huevos puede variar entre especies muy relacionadas y aun
entre individuos de la misma especie. Los pigmentos que forman parte del
huevo de las aves se agregan en la parte externa de la cascara y la cuticula
durante las ultimas horas previas a la oviposicidn. Los pigmentos mas
importantes son: una protoporfirina responsable de los colores cercanos al
marron y la biliverdina IX a y los quelatos de zinc que dan colores verdes o
azules. La hipotesis clasica para explicar la importancia de esta pigmentacion
fue propuesta en el siglo XIX por Alfred Wallace (el coautor de la teoria de la
selecciéon natural junto a Charles Darwin) y estaba relacionada con la
proteccion. Segun su hipdtesis la funcion de la pigmentacion es proteger al
huevo de los depredadores, tal es asi que las aves que ponen huevos en sitios
protegidos o que por su tamafno protegen con mayor seguridad a su
descendencia el color de los huevos es blanco. Sin embargo, desde hace
tiempo se determind que ésta no es la unica funcion de la pigmentacién del
huevo. En algunos paseriformes, en los que los huevos tienen
proporcionalmente menos calcio en su cascara, los pigmentos tienen una
funcién estructural que aumenta la resistencia del huevo. La termorregulacion
es otra funcién importante para algunas especies, ya que los pigmentos
absorben o reflejan luz. Si la pigmentacién aumenta la temperatura del huevo,
mejora la incubacién en climas frios, pero puede llevar a temperaturas no
compatibles con la vida del embrién en otros climas. Otros factores como la
selecciéon de machos, que elegirian preferencialmente hembras que ponen
huevos de determinado color, podrian también intervenir en la diversidad de las
coloraciones.

La dureza de la cascara y la presencia de una cuticula que lo impermeabiliza
son caracteristicas especiales del huevo de las aves. Solamente los cocodrilos
y en menor medida las tortugas, tienen entre los vertebrados actuales un huevo
de caracteristicas similares a los de las aves. Esto, sumado a los cuidados

parentales que realizan las aves de los individuos recién nacidos, generan una
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relacion entre el numero de crias vivas y el numero de huevos mucho mayor al

de otros animales oviparos.
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