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Introduccion

Los sistemas sensitivos reciben informacibn del medio ambiente
(exterocepcidén) a través de células especializadas denominadas receptores
qgue se encuentran ubicadas en las partes superficiales del organismo. También
existen receptores que se localizan profundamente y recogen variada
informacion de las distintas visceras (interocepciéon o viscerocepcion).
Finalmente, se han identificado distintos tipos de receptores ubicados en los
componentes del sistema locomotor (huesos, articulaciones y musculos)
adaptados para captar la informacién estatica y cinética (propiocepcion) en
cada momento de la vida. Todos los estimulos recibidos en los distintos tipos
de receptores son conducidos por las fibras sensitivas de los nervios periféricos
(nervios espinales y craneales) hacia el sistema nervioso central (Fig. 12.1). La
informacion recibida es utilizada en centros nerviosos especificos,
principalmente para activar reflejos y conductas que permiten tanto el control
del movimiento como la minuciosa regulacion homeostatica del organismo.

Desde la antigiedad se reconocen cinco prototipos sensoriales especiales,
comunmente denominados sentidos. Dos prototipos son considerados sentidos
quimicos y son de naturaleza interoceptiva pues sus receptores se alojan en
el interior de cavidades organicas: el sentido del olfato que detecta la
presencia de particulas odoriferas en el aire inspirado y el sentido del gusto
que capta sustancias especificas disueltas en la saliva. Los tres prototipos
restantes son de naturaleza netamente exteroceptiva: la vision entendida
como la capacidad de captar y codificar la energia luminica del medio; la
audiciéon como la facultad para recibir y codificar los sonidos (desplazamiento
de columnas de aire) y el tacto que recoge distintas modalidades de energia a
través de diferentes tipos de receptores (mecanoceptores, nociceptores y
receptores de temperatura) distribuidos en forma no uniforme en la superficie

de la piel.
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Figura 12.1. El esquema muestra el encéfalo de una paloma donde se representan los
principales circuitos sensoriales. La via olfatoria (celeste) muestra como centros primarios el
bulbo olfatorio (bo), el tracto olfatorio (TO) y su conexion a la corteza olfatoria. La via visual
(rojo) posee un alto grado de complejidad y estd formada por dos circuitos primarios. La via
tectofuga es la encargada de la discriminacion de color, luminosidad y resolucion de imagen;
esta representada por las fibras del nervio 6ptico (nll) que finalizan en las capas del I6bulo
Optico para formar un mapa visual ordenado y desde aqui los axones de las neuronas tectales
se dirigen hasta el nicleo redondo (Rot) donde hacen una nueva sinapsis, para finalmente
alcanzar el ecoestriado (Estr V). La via talamofuga esta formada por los axones que se dirigen
a los nucleos visuales del talamo (Dia), donde realizan sinapsis en neuronas que proyectan sus
axones hacia la parte visual del hiperpallium (V). Este es el circuito asociado con la deteccién
del movimiento. La via auditiva (azul) esta formada por axones del nervio vestibulococlear que
al ingresar realizan su primera sinapsis en el nucleo coclear (Co). Las neuronas de este nucleo
conectan sucesivamente con las distintas divisiones del nucleo del lemnisco medial (Im), luego
alcanzan la parte medial del tectum o6ptico (Torc), el nucleo ovoideo del diencéfalo para
finalmente terminar en el sector auditivo (A) del hemisferio cerebral. En verde aparece la via
somatosensitiva proveniente de la médula espinal (Isp). Estos axones ascienden como
lemnisco medial (Im) dejando colaterales en distintas partes de la formacion reticular (prf) y
luego de recambios sinapticos a nivel talamico finalizan en dos areas somatosensitivas (S)
corticales.

En todas las modalidades sensitivas, las diferentes formas de energia son
transducidas en impulsos eléctricos en el receptor especifico. Estos impulsos
viajan hacia el sistema nervioso central por medio de los nervios y finalmente la
informacion es codificada y procesada como sensaciones o modalidades

sensoriales en los centros nerviosos. Las aves poseen todos los sistemas
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sensoriales mencionados, pero el grado de desarrollo de cada uno varia y

muestra diferencias con los sentidos de los mamiferos y los reptiles.

Sentido del olfato

El sentido del olfato en las aves, a diferencia del de sus precursores
reptilianos, se ha considerado, desde hace mucho tiempo, como un sentido
poco desarrollado por lo que se ha definido a estos animales como
microsmaticos. El escaso desarrollo de los bulbos olfatorios del cerebro, la
reducida superficie del area olfatoria en la cavidad nasal y la ausencia del
organo vomeronasal han sido los elementos anatomicos determinantes para
esa afirmacion. Sin embargo, existen numerosos estudios en diversas aves que
indican la importancia de la olfacién en conductas como la busqueda de
alimento (kiwis, galliformes y buitres), la orientacion durante el vuelo
(paseriformes y gaviotas) y la reproduccién (mérgulos crestados y petreles
antarticos).

Los estudios funcionales han demostrado que los distintos componentes del
sistema olfatorio poseen una fisiologia similar en las aves y en las restantes
clases de vertebrados. En las aves, la mucosa olfatoria se ubica sobre un solo
hueso turbinado ubicado en el interior de la cavidad nasal, principalmente en la
camara caudo-dorsal. Esta mucosa esta formada por un epitelio olfatorio y
una lamina propia.

El epitelio olfatorio es seudoestratificado y estd compuesto por tres tipos
celulares: células basales, células de sostén y células receptoras u
olfatorias (Fig. 12.2). Las células basales son pequefas y piramidales;
poseen un citoplasma escaso, finamente granular y nudcleos irregulares
dispuestos a corta distancia de la lamina basal. Las células de sostén son
cilindricas y altas, abarcan todo el espesor del epitelio y sus nucleos son
ovales. En el pollo el citoplasma alrededor del nucleo de estas células presenta

granulos amarillo-pardos que le otorgan a la mucosa olfatoria un caracteristico
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color amarillo. Estas células proveen sostén mecanico y metabdlico a las

células olfatorias.
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Figura 12.2. Epitelio olfatorio. Coloracion H-E. 1000x. Se observan las células basales (1), las

células receptoras (2) y las células de soporte (3). Barra: 20 ym.

Las células receptoras u olfatorias son neuronas bipolares cuyas dendritas
estan dirigidas hacia la superficie luminal (Fig. 12.3). Las dendritas se

proyectan en forma de una estructura bulbosa denominada vesicula olfatoria.
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Figura 12.3. Epitelio olfatorio. Inmunomarcacién con anticuerpo anti-PGP 9.5, marcador
especifico de neuronas. 1000x. Las células receptoras se observan coloreadas en marron
(reaccion positiva); las puntas de flecha senalan las dendritas. Barra: 20 ym.

Las vesiculas olfatorias poseen en su superficie cilias acompanadas por
numerosas microvellosidades cortas, rasgo este que las diferencia de las

células olfatorias de los mamiferos que solo presentan cilias. Las
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caracteristicas ultraestructurales de las células olfatorias incluyen la presencia
de mitocondrias, reticulo endoplasmico rugoso, neurofilamentos y pequenas
vesiculas en las dendritas; estos elementos estan ausentes en las vesiculas
olfatorias. Los axones de las células olfatorias se extienden hacia la lamina
basal y la atraviesan. En algunas aves como el avestruz (Struthio camelus) y el
pato (Anser cinereus) se ha descripto la presencia de células caliciformes
intercaladas en el epitelio olfatorio.

La lamina propia de la mucosa olfatoria esta formada por tejido conectivo laxo
en el cual se encuentran glandulas mucosas y linfocitos.

Las moléculas odoriferas constituyen un estimulo externo cuando entran en
la cavidad nasal ya sea por la respiracion normal o por medio de un muestreo
voluntario u olfateo. Estas moléculas difunden en el mucus y se unen a los
receptores transmembrana unidos a proteina G situados en las dendritas de las
células olfatorias. En el pollo se han encontrado unos 15 receptores olfatorios
de la familia de genes que incluye unas 100 variantes funcionales. Una vez que
las moléculas odoriferas interactian con el receptor, se inicia la cascada de
transduccion de la sefial que conduce a la formacion de segundos mensajeros
y finalmente, a la generacion de potenciales de accion en las células olfatorias.
Los axones de las células olfatorias llevan los impulsos nerviosos desde el
epitelio olfatorio hacia el bulbo olfatorio. Los delgados filetes nerviosos no se
reunen en un solo nervio pero en conjunto forman el primer par craneal (nervio
olfatorio). Estos filetes nerviosos estan formados por numerosas raices que
nacen en la cavidad nasal, realizan un recorrido por la cavidad orbitaria en
relacion con el sector dorsal del septo interorbitario y llegan al bulbo olfatorio a
través del agujero olfatorio que comunica la érbita con la cavidad craneal.

El tamafo de los bulbos olfatorios varia notablemente en los distintos
ordenes de aves. Las aves con bulbos olfatorios de mayor tamafio poseen una
organizacion histologica en estratos con, al menos, dos capas plexiformes de
neuronas separadas por bandas con escasas células. Hasta el momento
existen pocos estudios microscépicos que aborden la histologia de los bulbos
olfatorios. En lineas generales, la citoarquitectura del bulbo olfatorio aviar es

similar a la del bulbo olfatorio de los reptiles. Una de las escasas descripciones
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disponibles corresponde al bulbo olfatorio del pollo (Gallus gallus) en el que se
han descripto cinco capas concéntricas que, desde la superficie hacia el interior
son: capa del nervio olfatorio, capa glomerular, capa plexiforme externa, capa

de células mitrales y capa de células granulosas (Fig. 12. 4).
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Figura 12.4. Seccion transversal del bulbo olfatorio de la gallina adulta. Violeta de cresilo. 10x.
Se observan, cinco capas desde la superficie del érgano: capa del nervio olfatorio (on), capa
glomerular (Gl), capa plexiforme externa (EP), capa de células mitrales (M) y capa de células
granulosas (Gr).

No existen descripciones que distingan diferentes tractos olfatorios como en
otros vertebrados. Los estudios electrofisiolégicos y con trazadores neuronales
han demostrado la existencia de proyecciones ipsilaterales y contralaterales
desde ambos bulbos olfatorio. Los axones ipsilaterales terminan en neuronas
de la corteza piriforme, el estriado ventral y medial (Fig. 12.1). Por otro lado, las
proyecciones contralaterales alcanzan el globo palido y las partes caudal y
medial del estriado.
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Sentido del gusto

Las aves pueden distinguir basicamente los mismos sabores que los
mamiferos; sin embargo, es posible que no los diferencien con la misma
discriminacion por la baja cantidad de receptores gustativos. La lengua de la
mayor parte de las aves adultas presenta un estrato corneo que tapiza la
superficie del érgano (véase capitulo del sistema digestivo), por lo tanto las
papilas gustativas se encuentran principalmente en la raiz de este érgano, en el
piso de la bucofaringe y en el paladar.

Los corpusculos gustativos de las aves poseen una estructura similar a la
descripta en las otras clases de vertebrados (Fig.12.5). Sin embargo, las aves
poseen una menor cantidad de receptores que los mamiferos. Los estudios
comparativos reportan en las aves menos de la mitad del numero de
corpusculos gustativos presentes en los primates. El nervio craneal asociado

con el gusto en las aves es el nervio glosofaringeo (IX par craneal).

Microvellosidades
largas

cortas

Célula f@

Figura 12.5. La imagen de la izquierda muestra una fotografia de un corpusculo gustativo
donde se pueden observar las células basales (1), los nucleos de las células sustentaculares o
células oscuras (2) y los nucleos de las células neuroepiteliales o células claras (3). A la
derecha se observa un esquema de un corpusculo gustativo presente en los vertebrados.
Tanto la arquitectura celular como los mecanismos involucrados en la deteccion de los distintos
sabores responden a un modelo biolégico conservado en la evolucién de las distintas clases de
vertebrados.
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Sentido de la vision

Caracteristicas generales de la visidon de las aves

A pesar de la gran variacion presente en la estructura del globo ocular en las
distintas clases de vertebrados, muchas caracteristicas anatémicas se han
mantenido constantes desde un ancestro comun y, de manera general, la
estructura del ojo de las aves no es muy diferente de la de otros vertebrados.

Los ojos de las aves son grandes en relacién al tamafio corporal y en la
mayoria de ellas se ubican en las partes laterales de la cabeza. Esta posicion
lateral del globo ocular permite una mejor vision monocular (Fig. 12.6,
derecha) pero sacrifica la posibilidad de una vision esteroscépica o binocular
para discriminar la profundidad del campo visual. La mayoria de las aves
observan los objetos cercanos con un solo ojo y para compensar la falta de
tridimension, contemplan el objeto desde, al menos, dos angulos diferentes
moviendo la cabeza hacia arriba y hacia abajo para obtener una percepcién de
la profundidad del campo visual. Sin embargo, las rapaces nocturnas (buhos y
lechuzas) poseen una notable visidn binocular similar a la de los felinos y los

primates (Fig. 12.6, izquierda).

Figura 12.6. El esquema presenta dos ejemplos del desarrollo de la visidon binocular en las
aves. El buho real (Bubo bubo, a la izquierda) es un ejemplo de visién esteroscopica: sus 0jos
estan fijos en las 6rbitas y carecen de capacidad rotatoria por lo que su campo de vision es de
escasamente 90°. Para compensar esa limitacion es capaz de girar su cabeza hacia atras
gracias a la gran flexibilidad de su cuello. En cambio algunas aves limicolas como la chocha
perdiz (Scolopax rusticola, a la derecha) poseen una mirada circular que les permite ver todo lo
que hay a su alrededor sin mover la cabeza.
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La agudeza visual, entendida como la capacidad de formar una imagen
detallada y nitida de los objetos, en algunas especies de aves (aguilas) es
superior a la agudeza visual de los primates y se relaciona con una mayor
cantidad de fotorreceptores por unidad de superficie retiniana.

La percepcion del color en las aves agrega a su vision un elemento extra de
contraste que les permite distinguir entre diferentes objetos en su ambiente. La
investigacién sobre la fisiologia ocular y el comportamiento en las ultimas
décadas ha demostrado que las aves viven en un mundo rico en colores. La
retina aviar contiene dos tipos de fotorreceptores: conos y bastones. Las aves
diurnas poseen cuatro variedades de conos que les permiten detectar distintas
longitudes de ondas del espectro (rojo, verde, azul y ultravioleta) asi como
bastones para la vision bajo poca luminosidad. Este tipo de percepcion del
color compleja se denomina visién tetracromatica. En las palomas se ha
descripto un quinto tipo de cono, sensible al infrarrojo por lo que se las
considera pentacromaticas. El segundo tipo de fotorreceptores mencionados,
los bastones, son especialmente abundantes en las especies activas durante
horas de poca luminosidad o que habitan en cuevas como las aves de las

cavernas o pajaros aceitosos (Steatornis caripensis).

Organizacion del globo ocular

El globo ocular en las aves muestra notables diferencias en su tamafo y
forma debido, entre otros factores, a sus habitos y ecologia. Aproximadamente
el 50% o mas del volumen del craneo esta ocupado por los ojos, en tanto que
en el ser humano los ojos ocupan menos del 5% del volumen craneal. Entre los
vertebrados terrestres, el avestruz (Struthio camelus) tiene los ojos mas
grandes, que miden 50 mm de diametro, el doble que los ojos del ser humano.

La variacién en la forma de los ojos permite reconocer tres formas del globo
ocular; sin embargo, muestran la presencia comun de un segmento posterior
casi hemisférico que es desproporcionadamente mas grande que el segmento

anterior. Estos segmentos estan unidos por una region intermedia, de forma
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variable que contiene elementos de sostén (véase osiculos esclerales mas
adelante).

Las tres formas del globo ocular son plana, globosa y tubular (Fig. 12.7). El
globo ocular plano se caracteriza por un eje anteroposterior (distancia entre la
cérnea y la retina) corto y una cornea convexa (Fig. 12.7); es tipico de las aves
diurnas - por ejemplo: la gallina, muchas paseriformes y psitacidas- las cuales
poseen un tipo de enfoque panoramico de muy buena calidad de imagen pero
con una agudeza visual menor respecto de otras especies.

En los ojos globosos el eje anteroposterior es mayor que en los ojos planos y
resulta similar al diametro vertical (Fig. 12.7); permite una vision distante de alta
resolucion, tipica de muchas aves diurnas rapaces e insectivoras.

Los ojos tubulares muestran un eje anteroposterior de mayor extension que en
los dos tipos anteriores y los lados del globo ocular son notablemente céncavos
(Fig. 12.7); se encuentran en aves como las lechuzas, los buhos y otras
rapaces nocturnas que logran un mejor aprovechamiento de la luz que llega a
la regién posterior del ojo haciendo posible que se puedan desplazar en la

oscuridad y cazar.

Figura 12.7. Representaciones esquematicas de las formas del ojo en las aves. A. Ojo plano
(cisne) B. Ojo globoso (halcon, aguila) C. Ojo tubular (buho). Se sefialan la cérnea (1), el iris
(2), el cristalino (3), los osciculos esclerales (4), la retina (5), el pecten (6), la fovea (7) y el
nervio optico (8).

Dos caracteristicas particulares adicionales de los ojos de las aves respecto de
los ojos de los mamiferos son la notable reduccién de los musculos
extrinsecos y la ausencia de tapetum lucidum en la mayoria de las aves.

Las aves presentan todos los musculos extrinsecos identificados en los
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mamiferos (musculos rectos dorsales, ventrales, laterales y mediales y los
musculos oblicuos dorsales y ventrales) pero su desarrollo queda limitado a
escasas bandas de fibras musculares. El musculo retractor del globo ocular
encontrado en los mamiferos no se presenta en las aves; en su lugar las aves
cuentan con los musculos piramidal y cuadrado responsables de los
movimientos de la membrana nictitante. De esta manera el ojo que se
encuentra casi inmoévil dentro de la 6rbita; particularidad que es compensada
por el amplio movimiento del cuello y la cabeza.

El tapetum lucidum es una estructura reflectante que en los vertebrados
muestra una organizacion, estructura y composicion muy diversa. Permite que
los rayos de luz que atraviesan la retina y estimulan los fotorreceptores se
reflejen y vuelvan a atravesar la retina. De este modo, hay una doble
posibilidad de que los fotorreceptores se vean estimulados lo que ayuda a
mejorar la vision nocturna o en escasa luminosidad. Esta estructura es
responsable de que los ojos de algunas aves brillen en la oscuridad. La
mayoria de las aves no poseen tapetum lucidum. Sin embargo, se ha descripto
su presencia en la capa mas interna del ojo en cuatro especies de aves
(Chordeiles minor, Phalaeoptilus nuttallii, Nyctidromus albicollis y Caprimulgus
carolinensis) conocidas por nombres vulgares como atajacaminos y
chotacabras. Estas aves capturan insectos al vuelo y son activas por la tarde y
al anochecer, y al principio de la mafana o por la noche. En su retina se
encuentra una capa de células cubicas bajas -el epitelio pigmentado, véase
mas adelante en retina- que contienen numerosas esferas reflectantes lipidicas
junto a grandes melanosomas fusiformes. La composicion especifica de los
lipidos no se conoce.

El globo ocular de las aves, al igual que en los mamiferos, esta constituido por
tres capas concéntricas y por medios opticos de difraccion. Las capas del
globo ocular, desde el sector superficial al mas profundo son: capa externa o
fibrosa, capa media o vascular y capa interna o nerviosa (Fig. 12.8). Los
medios Opticos de difraccion comprenden la cérnea, el humor acuoso, el

cristalino y el cuerpo vitreo (Fig. 12.8).
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Figura 12.8. Globo ocular de la paloma. Coloracién H-E. 4x. Seccién sagital (vertical) del globo
ocular donde se aprecian los principales componentes del ojo, entre ellos la cérnea (1), el iris
(2), la retina (3), la esclerdtica (4), el pecten (5) y el cristalino (6).

Capa externa del globo ocular

La capa externa o fibrosa esta formada por la esclerética y la cornea (Fig.
12.9). La esclerética corresponde a los dos tercios caudales del globo ocular y
contribuye principalmente a mantener su forma. El tercio rostral de la capa
fibrosa esta formado por la cérnea, uno de los medios transparentes del ojo.
Ambas estructuras se encuentran unidas en el limbo esclerocorneal. En esta
region se produce el drenaje del humor acuoso —producido en el cuerpo ciliar,
véase mas adelante- hacia el canal de Schlemm (Fig. 12.9), un conjunto de

senos venosos de la esclerética.
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Figura 12.9. Capas y medios épticos del ojo de las aves. Corte sagital del ojo del pollo. Se
indican algunos de sus componentes: osciculos esclerales (1), iris (2), almohadilla anular del
cristalino (3), cérnea (4), cdmara anterior (5) que contiene el humor acuoso, cristalino (6),
angulo de filtracién (7), conducto de Schlemm (8), fibras de la zénula (9), cuerpo vitreo (10),
pecten (11), nervio éptico (12), retina (13), coroides (14), esclerética (15).

La esclerética de la gallina es de color blanco y de naturaleza conjuntiva; esta
formada por haces de fibras colagenas y elasticas dispuestas en distintas
direcciones y presenta en su parte craneal un anillo de osiculos esclerales.
Estos osiculos son placas de tejido éseo esponjoso superpuestos (Fig. 12.10).
Su numero varia entre 10 a 18 pero en la mayoria de las aves se encuentran
unas 14-15 de estas estructuras. Los osiculos esclerales se originan de las
crestas neurales, proveen proteccion al globo ocular y contribuyen a mantener

su forma; ademas son el punto de insercidon de los musculos ciliares estriados.
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Figura 12.10. Esclerdtica. Coloracion H-E. En esta porcién de la pared del globo ocular, se
puede identificar el osiculo escleral (1) con un aumento 10x en la imagen de la izquierda y un
detalle a 40x en la imagen de la derecha. Barra:

Una capa de cartilago hialino en forma de copa, denominado cartilago
esclerético, se ubica en la parte profunda de la esclerética, en posicion caudal

a los osiculos esclerales (Fig. 12.11).

Figura 12. 11. Esclerética de paloma. Coloracion H-E. 400x. En esta porcion de la pared del
globo ocular se puede identificar el cartilago esclerético (1), en la parte superior de la imagen
una porcién de la tunica media (2) y fibras musculares lisas del musculo extrinseco del ojo (3).
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La cérnea de las aves, al igual que en otros vertebrados, es transparente y
avascular. Entre sus funciones se encuentra la refraccion de la luz, gracias a su
curvatura (mayor en las especies con o0jos globosos o tubulares) y la
transmision de la luz por su transparencia.

La cornea aviar es mas delgada que la cérnea de los mamiferos aunque su
estructura histologica es similar; estda formada por cinco capas que se
describen a continuacion.

1) El epitelio anterior, una capa superficial de epitelio plano estratificado no
queratinizado en el cual finalizan numerosas fibras nerviosas sensitivas.

2) La membrana de Bowman sobre la cual apoya el epitelio anterior, es
gruesa (10 ym en el aguila dorada Aquila chrysaetos), sumamente fuerte e
impide la deformacion del epitelio anterior.

3) El estroma corneal, una capa que ocupa el 90% del espesor de la cérnea,
esta formada por 60 a 70 laminas de fibras paralelas de colageno | y V,
intercaladas con queratocitos dispersos y matriz extracelular que contiene
proteoglucanos y glicosaminoglicanos.

4) La membrana de Descemet, una delgada capa acelular unida al estroma
corneal.

5) El epitelio posterior (endotelio), de tipo plano simple que recubre a la

membrana de Descemet (Fig. 12.12).
]
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Figura 12.12. Cdrnea de paloma. Coloracidon H-E. 200x. Desde la izquierda de la imagen hacia
la derecha se observan el epitelio anterior de tipo plano estratificado no queratinizado (1), la
membrana de Bowman (2), el estroma corneal (3) y el epitelio posterior plano (4).
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Una particularidad de la cornea aviar es su capacidad para cambiar de forma vy,
en consecuencia, modificar la refraccion de la luz que la atraviesa. Esta accién
es mediada por la contraccion del musculo esclerocorneal anterior (masculo
ciliar anterior o musculo de Crampton) y permite corregir el punto de
enfoque de los objetos (acomodacion). Asi, la cérnea colabora con la funcién
del cristalino cuya curvatura es modificada por la contraccion del musculo

esclerocorneal posterior (musculo ciliar posterior o musculo de Briicke).

Capa media del globo ocular

La capa media del ojo posee como caracteristicas su densa vascularizacién y
la presencia de abundantes melanocitos. Comprende tres sectores: la
coroides que ocupa la mitad caudal del ojo, el cuerpo ciliar ubicado proximo
al cristalino y el iris que aparece por delante del cristalino (Fig. 12.9).

La coroides es un estrato grueso que colabora en la nutricion de las otras
capas del globo ocular. En la coroides se distinguen cuatro capas:

Lamina supracoroidea. Forma la transicién entre la coroides y la esclerdtica.
Hacia la esclerdtica se encuentra la lamina fusca que, a diferencia de esta
estructura en los mamiferos en los que contiene melanocitos y fibras de
colageno, en las aves esta formada por varias capas de células fuscales
elongadas entre los que se hallan dispersos melanocitos y fibras mielinicas y
amielinicas. Mas internamente, se encuentran grandes lagunas linfaticas
acompafnadas por tejido conectivo, melanocitos, algunos linfocitos, células
plasmaticas y fibras nerviosas.

Estroma. Contiene numerosas arteriolas y vénulas sostenidas por trabéculas
de fibras musculares lisas. Entre las trabéculas hay células de varios tipos
(fibroblastos, melanocitos y linfocitos) rodeadas por una abundante matriz
extracelular formada por manojos de fibras elasticas y colagenas.

Lamina coriocapilar. Consiste en una red de capilares fenestrados,
adyacentes a la membrana de Bruch.
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Membrana de Bruch. Es una fina membrana basal que separa la capa
coriocapilar del epitelio pigmentado de la retina.

El iris es la prolongacion rostral de la coroides. Delimita un orificio central, la
pupila, de forma generalmente circular cuyo diametro puede ser modificado
por accion de los musculos ciliares para regular la entrada de luz. En la
estructura del iris se reconocen, desde la region anterior a la posterior, una
capa epitelial, un estroma y una capa epitelial fuertemente pigmentada. La
capa epitelial anterior consiste en un epitelio plano simple no pigmentado que
apoya sobre un estroma de estructura similar al de la coroides. Sin embargo, a
diferencia del estroma de la coroides, en el estroma del iris se encuentran
abundantes terminaciones nerviosas y fibras musculares mayoritariamente de
tipo estriado. Las fibras musculares estriadas dispuestas en forma
circunferencial constituyen el esfinter pupilar o musculo constrictor de la
pupila. La pupila circular responde rapidamente a la acomodacion y al control
voluntario como se puede observar, por ejemplo, en las aves nerviosas o
atemorizadas que pueden dilatar o cerrar la pupila. Otro grupo de fibras
musculares estriadas se dispone en sentido radial, por detras el musculo
constrictor y forma el musculo dilatador de la pupila. La capa mas profunda
del iris es un epitelio formado por tres a cinco capas de células que contienen
granulos de pigmento redondeados cuya abundancia llega a enmascarar la
estructura celular (Fig. 12.13).

El color del iris es el resultado de la cantidad de pigmentos, sus tipos y el grado
de vascularizacion. Las purinas y las pteridinas son los principales pigmentos
del iris; los carotenoides tienen un papel menos importante. Las combinaciones
de purinas, pteridinas y carotenoides son habituales. En algunas columbiformes
el color del iris es influido por la presencia de iridiocitos, células refractivas son
responsables de los rapidos cambios de color en el iris de estas aves. En
algunas especies, el color del iris puede cambiar con la edad y el sexo. En los
guacamayos azules (Ara ararauna), el color del iris cambia de marrén a gris
segun las aves llegan a la adultez, alrededor de los 4 afos. Diferencias en la
coloracién de iris entre los sexos se pueden apreciar en la cacatua blanca

(Cacatua alba) en las que el iris de ambos sexos presenta un anillo azul palido
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y el resto es color marrén oscuro en el macho y en las hembras tiene un color
rojizo.

El cuerpo ciliar es una prolongacion del iris hacia el cristalino y esta
compuesto por un estroma conectivo donde abundan los vasos sanguineos. Un
epitelio pigmentado, formado por una bicapa de células cubicas, tapiza el
cuerpo ciliar y los procesos ciliares que son engrosamientos de la region
vascular del cuerpo ciliar. Los procesos ciliares contactan con el cristalino y
producen el humor acuoso (Figura 12.13). En el espacio entre el cristalino y el
cuerpo ciliar se observan haces de fibras musculares lisas que constituyen los

musculos ciliares (musculo de Crampton y musculo de Briicke).

Figura 12.13. Cuerpo ciliar e iris de una paloma. Coloracién de H-E. 100x. Se observa la
cérnea (1) como estructura mas superficial, en profundidad se ven los procesos ciliares (2) con
el iris (3) y el epitelio pigmentado (5). Como estructura interna del ojo se distingue parte del
cristalino (4).
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Capa interna del globo ocular

La capa nerviosa o retina se ubica profunda y concéntricamente respecto de
la capa vascular (Fig. 12.9). Es un derivado del prosencéfalo embrionario (copa
optica) y por lo tanto es de origen neuroectodérmico. En contraste con la retina
de los mamiferos, la retina aviar es avascular, particularidad que evita la
formacion de sombras y la posible defleccidén de la luz. Los estratos celulares
que forman la retina se nutren a partir de una estructura vascular llamada
pecten o peine que se proyecta desde el nervio optico al interior del humor
vitreo (Fig. 12.8 y Fig. 12.9).

El pecten es una formacién principalmente vascular, delgada y extensamente
plegada (Fig. 12.14). El numero de estos pliegues se considera que esta
relacionado con la actividad circadiana y/o las exigencias visuales de las
especies individuales. Asi por ejemplo, un pecten grande y complejo con 15-20
pliegues se observa generalmente en aves activas durante el dia mientras que
un pecten de tamafo mas pequeno y con 4-5 pliegues se encuentra en las
aves con habitos crepusculares o nocturnos y con reduccion de la agudeza

visual.

Figura 12.14. Pecten de la paloma. Coloracion H-E. En el panel a la izquierda (40x) se
observan el pecten (1), la retina (2) y la cdmara vitrea (3) donde se ubica el pecten. El panel a
la derecha se muestra la imagen ampliada del pecten (200x) donde se pueden apreciar
(flechas) la gran cantidad de vasos sanguineos y capilares.

La estructura general del pecten (Fig. 12.14) consiste en un epitelio plano y

tejido conectivo con abundantes vasos sanguineos, mayoritariamente capilares
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y células polimorfas pigmentadas. Estas células pigmentarias forman una red
anastomosada incompleta alrededor de los capilares y asi proveen soporte
estructural a los vasos sanguineos y protegen de la radiacién ultravioleta a las
células sanguineas.

En conjunto el pecten se encuentra tapizado por una membrana vitropectineal
(Fig. 12.15) que es considerada continuacion de la membrana limitante interna
de la retina. Sobre los pliegues se encuentran los hialocitos, células fagociticas

cuya superficie se encuentra cubierta de filopodios (Fig. 12.16).

Figura 12.15. Micrografia electrénica de barrido del pecten de la perdiz (Coturnix coturnix). Se
observa la base del pecten (1), los pliegues (2) y el puente de un pecten de tipo plegado. La
flecha sefiala la membrana vitropectineal.

6714-245KU ™% %880 10vn WD22

Figura 12.16. Micrografia electrénica de barrido de la superficie de una laminilla del pecten de
la perdiz (Coturnix coturnix). Nétese la presencia de células pigmentarias (1) y de hialocitos (2).

450



Se han identificado tres tipos de pecten: cénico, encontrado solo en el kiwi y
que es similar por su forma al cono papilar de los lagartos, bipenado (peine
doble), tipico del avestruz y el handu, formado por un pilar central alrededor del
cual se disponen numerosas lamelas delgadas en forma vertical y plegado,
presente en las neognatas, que presenta tres partes diferentes, la base,
orientada hacia la retina, los pliegues, dispuestos como un abanico invertido, y
el puente, dispuesto como un pasamanos a lo largo del borde orientado hacia
el cuerpo vitreo (Fig. 12.15).

Numerosas potenciales funciones han asignadas al pecten pero pocas cuentan
con estudios que las avalen. Esta estructura nutre a la retina, participa en la
regulacion del pH del humor vitreo, produce fluidos intraoculares, mantiene
constante la temperatura intraocular y sacude mecanicamente el humor vitreo
durante los movimientos oculares facilitando el desplazamiento de fluidos
dentro del ojo.

La retina de las aves posee los mismos tipos celulares que se encuentran en
los restantes vertebrados. Existen cinco tipos basicos de células: neuronas
provistas de fotorreceptores (conos y bastones), neuronas horizontales,
neuronas bipolares, células amacrinas y neuronas ganglionares; entre ellas
aparecen células de la glia (células de Mdller). Las diferencias entre la retina de
las aves y la retina de los mamiferos se relacionan principalmente con el
namero, conexiones Yy respuestas fisiologicas de los distintos tipos de
neuronas. El numero de las neuronas horizontales y amacrinas y las
conexiones entre ellas son mas abundantes en las aves, hallazgo que sugiere
un mayor procesamiento de la informacion en la retina.

Los fotorreceptores también poseen caracteristicas particulares en las aves.
Como otros vertebrados las aves poseen bastones y conos; dentro de estos
ultimos se identifican conos simples y conos dobles. Mas detalles acerca de los
tipos de conos pueden consultarse en el Recuadro 12.1.

La citoarquitectura de la retina observada con microscopia Optica permite
apreciar una organizacion estratificada formada por 10 capas (Fig. 12.17 y Fig.
12.18). Desde la coroides hacia el humor vitreo se encuentran:
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1. El epitelio pigmentado, un epitelio cubico simple en contacto con la
coroides cuyas células contienen melanosomas y microvellosidades

proyectadas hacia los fotoreceptores.

Figura 12.17. Pared del globo ocular de paloma. Coloracion H-E. 200x. A la derecha de la
imagen se aprecia la esclerética (1) y el cartilago esclerético (2) propio de las aves. La capa
media del ojo es la coroides donde se distingue la capa coriocapilar (3). Desde la zona media
de la imagen y hacia la izquierda se encuentran las siguientes capas de la retina: epitelio
pigmentado (4), la capa de fotorreceptores (5), la capa nuclear externa (6), la capa plexiforme
externa (7), la capa nuclear interna (8), la capa plexiforme interna (9), la capa ganglionar (10) y
la capa de fibras nerviosas (11).

2. La capa de fotorreceptores (conos y bastones), con una morfologia
caracterizada por los abundantes pliegues citoplasmaticos (Fig. 12.18).

3. La membrana limitante externa, representada por las prolongaciones de
las células de Mdller unidas entre si por zénulas adherentes.

4. La capa nuclear externa, que corresponde al sector de los cuerpos

celulares donde se ubican los nucleos de los conos y los bastones.
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5. La capa plexiforme externa, el estrato donde aparecen los contactos
sinapticos entre los conos y los bastones con neuronas bipolares y células
horizontales del siguiente estrato.

6. La capa nuclear interna, formada por los somas de las neuronas bipolares y
las células amacrinas e interplexiformes junto a las células de Miller (Fig.
12.18).

Epitelio
pigmentario

Capa de
fotorreceptores

Capa nuclear
externa

~ Capa plexiforme
- externa

Capa nuclear
interna

Capa plexiforme
interna

Capa
ganglionar

Capa de fibras

nerviosas
?Luz

Figura 12.15. Esquema general de las células de la retina de aves y mamiferos. Las capas de
fotorreceptores y la capa nuclear externa estan formadas por las células fotorreceptoras
denominadas conos (1) y bastones (2); no se han representado los conos dobles. La capa
plexiforme externa corresponde a la zona de contactos sinapticos entre los conos y los
bastones con células horizontales (3) y neuronas bipolares (4) del siguiente estrato. En la capa
nuclear interna, se esquematizan los somas de las neuronas bipolares (4) y las células
amacrinas (5). La capa plexiforme interna es otra zona de sinapsis entre las neuronas que
conforman la capa nuclear interna y las neuronas ganglionares. En la capa ganglionar se ubica
el cuerpo de las neuronas ganglionares (6). La capa de fibras nerviosas contiene axones que
se reuinen para formar el nervio éptico.
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7. La capa plexiforme interna, otra zona de sinapsis entre las neuronas que
conforman la capa nuclear interna y las neuronas ganglionares.

8. La capa ganglionar, el estrato donde se ubica el cuerpo de las neuronas
ganglionares.

9. La capa de fibras nerviosas, el conjunto de axones que emergen de las
neuronas ganglionares y se reunen para formar el nervio éptico.

10. La membrana limitante interna, una membrana basal que separa la retina
del humor vitreo.

El nervio éptico es el segundo nervio craneal y se origina en la capa de
células ganglionares de la retina. En las aves con vision binocular
aproximadamente el 50% de las fibras nerviosas se decusan con las
contralaterales en el quiasma optico. Esta estructura esta muy desarrollada y
es visible en la superficie ventral del hipotalamo, inmediatamente por delante
de la hipdfisis. Los tractos opticos son la continuacién de los axones de las
neuronas ganglionares de la retina después del quiasma 6ptico y se contintan
sin realizar sinapsis hasta la regién ventral del diencéfalo donde penetran para

alcanzar el estrato 6ptico del I6bulo éptico.

Recuadro 12.1
Fotorreceptores en la retina aviar: bastones, conos simples y conos

dobles

Como se mencioné con anterioridad, la retina aviar presenta dos tipos de
fotorreceptores: bastones y conos (Fig. 12.19). Los bastones son de un solo
tipo y su pigmento visual es una opsina con espectro de absorcién entre 501 y
509 nm, valor cercano al pigmento visual de onda media presente en uno de
los tipos de conos del cual se cree que han evolucionado. Los conos pueden
presentarse aislados, denominados simples o en pares, formando los conos
dobles. Los conos dobles consisten en un cono principal de mayor tamafo y
un cono accesorio mas pequefio adyacente cuyos segmentos externos estan
separados de los segmentos externos de los otros fotorreceptores —pero no

entre ellos- por procesos celulares que surgen de las células del epitelio
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pigmentario. Se considera que los dos miembros de un cono doble estan optica
y eléctricamente acoplados.

violeta azul verde rojo cono doble

I 2 |

Figura 12.19. Los siete tipos de fotorreceptores de la retina aviar: bastén (1) y conos (2). Se
sefialan en un cono: el segmento externo (a), la gotita de aceite (b), el segmento interno (c), el
nucleo (d) yel terminal sinaptico (e). Los conos se clasifican de acuerdo al tipo de gotita lipidica
contenida enel segmento interno. Las gotitas de aceite se representan coloreadas segun su
apariencia en un campo de luz brillante. Notese que el bastdn y el cono secundario del cono
doble carecen de gotitas de lipidos.

En los conos aviares se han identificado cuatro clases espectrales distintas de
conos simples y un solo tipo espectral de cono doble. Los espectros de
absorcion de los tipos de conos simples presentan maximos de sensibilidad
espectral a las siguientes longitudes de onda: onda larga (LWS): 543-571 nm;
onda media (MWS): 497-510 nm; onda corta (SWS): 430-463 nm;
ultravioleta/violeta (UVS/VS): 362-426 nm (violeta) en la paloma, hasta los 363-
373 nm en muchas especies de paseriformes. La distribuciéon de los conos
simples y dobles en la retina estudiada en aves acuaticas y terrestres de
diferentes ordenes parece seguir un patréon que se vincula con variables
ecolégicas — como la dieta y el habitat-mas que con la filogenia de estos
grupos.

Los conos simples y el cono principal de los conos dobles contienen gotitas de
aceite en los extremos distales de sus segmentos internos. Sus
denominaciones en los conos dobles y en los conos simples UVS/VS, SWS,
MWS y LWS son P (principal), A (accesoria), T (transparente), C (incolora), Y

(amarilla) y R (roja), respectivamente. Las gotitas de aceite contienen lipidos
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neutros en los que, con excepcion del tipo T, se disuelven pigmentos
carotenoides. Estas gotitas actuan como filtros cromaticos selectivos,
eliminando algunas longitudes de ondas y estrechando el espectro de
absorcién de los pigmentos visuales. Esto reduce la superposicion de
respuestas entre los pigmentos e incrementa el numero de colores que un ave
puede discriminar.

Estudios fisiologicos de alta complejidad junto a estudios conductuales
complementarios han demostrado de manera concluyente que muchas aves
perciben las radiaciones ultravioleta como colores diferentes del resto del
espectro cromatico, por lo que puede afirmarse en las aves la visién
tetracromatica vinculada a los conos simples. Se considera que los conos
dobles participan en la percepcion acromatica de movimientos. Por otra parte,
la deteccion de formas, movimiento y vision con poca luz es proporcionada por
los fotorreceptores de los bastones. A diferencia de las retinas con predominio
de conos de las aves diurnas, las aves nocturnas poseen retinas en las que
predominan los bastones. El buho barrado (Strix varia) y el buho real (Bubo
virginianus) tienen bastones, conos unicos y dobles con una relaciéon de 35:1:3
y 30:1:2, respectivamente.

Los lectores interesados en ampliar la informacién sobre la visién de las aves

encontraran referencias bibliograficas actualizadas al final de este capitulo.

Variaciones locales de la retina. Algunas animales poseen regiones
especializadas en la retina capaces de producir una agudeza visual mayor que
en la retina por fuera de esas regiones. Tales regiones denominadas areas
centrales deben su agudeza elevada principalmente a una mayor densidad de
fotorreceptores y células ganglionares. Una févea es una pequefia porcion
subespecializada en el centro de algunas de estas areas en la que se enfocan
las imagenes para aumentar la agudeza visual. Las féveas se caracterizan por
el predominio de los conos respecto de los bastones y por el adelgazamiento
del espesor de la retina que se compone casi exclusivamente de

fotorreceptores a los cuales llega la luz casi sin obstaculos. De acuerdo a estas
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especializaciones de la retina, las aves pueden carecer de fovea o presentar
una o dos foveas. Las aves que carecen de fovea solo poseen un area central,
por ejemplo la mayoria de las aves domésticas como el pollo, la perdiz y la
gallineta de Guinea. Las aves con una fovea pueden tener una févea central (la
mayoria de las aves) o bien una févea situada en la regidon temporal de la retina
(buhos, vencejos). Las aves con dos féveas presentan una fovea central
principal, mas profunda y con mayor densidad de fotorreceptores, y una févea
temporal secundaria (halcones, aguilas, varios paseriformes). La févea aviar
podria funcionar como una ayuda en la navegacion debido a que la luz
reflejada en una pared de la depresion hacia la otra pared puede estimular
respuestas de los fotorreceptores que difieren segun el plano de la luz

polarizada.

Medios de refraccion

Los medios de refraccién del globo ocular son la cérnea, el humor acuoso,
el cristalino y el cuerpo vitreo.

Cérnea. La cornea se describid en el apartado que trata la capa externa o
fibrosa del globo ocular.

Humor acuoso. El humor acuoso ocupa los espacios entre la cérnea y el iris
y entre este ultimo y el cristalino. Presenta una composicién similar al liquido
cefalorraquideo junto al acido ascoérbico que, evitaria el dafio fotoquimico por
su capacidad de absorber radiacion ultravioleta. El humor acuoso colabora con
el mantenimiento de la presién intraocular y en la estabilidad mecanica de la
forma del ojo.

Cristalino. El cristalino de las aves es un cuerpo flexible, transparente y
avascular. Esta situado entre las camaras anterior y posterior del globo ocular
donde es sostenido por el iris y las fibras zonulares que se extienden desde el
cuerpo ciliar (Fig. 12.9). Su forma es biconvexa y en las especies diurnas la
superficie anterior es mas aplanada en comparacién con las especies
nocturnas y acuaticas. Sus principales componentes son la capsula, el epitelio
subcapsular y el cuerpo. La capsula es relativamente delgada y consiste en
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colageno tipo IV que constituye la lamina basal del epitelio subcapsular. Este
epitelio subcapsular se encuentra en la region anterior y esta formado por
una capa simple de células cubicas. El cuerpo del cristalino comprende la
mayor parte de esta estructura y estd compuesto por fibras cristalinas,
estructuras que se originan por diferenciacion de las células del margen
ecuatorial del epitelio subcapsular. Las fibras cristalinas son estructuras
alargadas, finas y aplanadas que se orientan paralelas al eje mayor del ojo. En
un corte mediosagital se puede apreciar que las fibras cristalinas se disponen
en capas concéntricas en las que las fibras que se diferencian mas
tempranamente quedan situadas en el interior del cuerpo en tanto que las
fibras diferenciadas con posterioridad se situan cerca de la superficie. Como
resultado de la diferenciacion las fibras carecen de nucleo y de organelas y
acumulan proteinas solubles denominadas cristalinas. En las aves se han
identificado diferentes proteinas de la familia de las cristalinas; ellas son: 3, &
(50% del peso total del cristalino en las aves adultas), € (en el pato y el colibri)
y T. El cristalino contiene ademas otras proteinas solubles responsables de la
biosintesis de macromoléculas, la protedlisis y la glicolisis. Como caracteristica
particular de las aves, el cristalino presenta una almohadilla anular que rodea
al cuerpo; consiste en grandes fibras cristalinas dispuestas de manera radial
con sus nucleos desplazados hacia la periferia. La almohadilla anular esta
separada del cuerpo por un espacio lleno de fluido, denominada camara del
cristalino que representa un resto de la cavidad embrionaria del mismo. Esta
disposicion anatdmica puede ser un mecanismo hidrostatico para transmitir
presion desde el musculo ciliar al cuerpo del cristalino para facilitar la
acomodacion.

Cuerpo vitreo. El cuerpo vitreo se ubica en la camara posterior del globo
ocular, entre el cristalino y la retina (Fig. 12.9); en su interior se encuentra el
pecten, una proyeccioén vascular desde el disco 6ptico que fue descripta en
relacion a la capa interna del globo ocular. El cuerpo vitreo esta rodeado por
una membrana vitrea periférica que limita la cavidad cuyo contenido en el pollo
muestra dos estados fisicos diferentes. Una porcidn con consistencia de gel

que ocupa la mayor parte del cuerpo vitreo y una porcién liquida se localiza en
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la region mas posterior. EI componente quimico mayoritario del cuerpo vitreo
es el agua; otras sustancias presentes son colageno, glicosaminoglicanos
(acido hialurénico), hexosaminas y acido ascoérbico; esta ultima sustancia
evitaria el dano fotoquimico por su capacidad de absorber radiaciéon

ultravioleta.

Anexos del ojo

Los anexos del ojo de las aves incluyen la conjuntiva, los parpados, los
musculos de la 6rbita, las glandulas lagrimales y las glandulas de Harder.
Conjuntiva. Es una delgada membrana mucosa que recubre la superficie
posterior de los parpados, denominada conjuntiva palpebral, y la cara anterior
del globo ocular, la conjuntiva ocular. El espacio entre la conjuntiva y los
parpados es el saco conjuntival. La conjuntiva esta formada por un epitelio y
una lamina propia. El epitelio varia de plano estratificado no queratinizado en el
borde libre palpebral a cilindrico estratificado a nivel de la conjuntiva ocular;
estos epitelios presentan ademas células caliciformes. La lamina propia es de
tejido conectivo laxo y contiene abundantes linfocitos y macrofagos; en
profundidad se continia en una capa de tejido conectivo mas denso. En la
conjuntiva se encuentra ademas tejido linfatico asociado con zonas By T
dependientes que produce citoquinas e inmunoglobulina A.

Parpados. En las aves cubren la superficie externa del globo ocular y
comprenden los parpados superior e inferior y el tercer parpado o membrana
nictitante. A diferencia de los parpados de los mamiferos, los parpados inferior
y superior carecen de glandulas tarsales, sebaceas y sudoriparas. La epidermis
de los parpados es delgada y puede carecer de plumas o estar provista en su
borde libre de pequefias filoplumas con un estandarte reducido que
reemplazan a las pestafias. Los foliculos plumosos suelen asociarse a
corpusculos de Herbst.

El desarrollo de los parpados inferior y superior es desigual: el parpado

inferior es de mayor tamafio, mas delgado y contiene un tarso, placa
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fibroelastica de sostén, mientras que el parpado superior es corto, grueso y
muy poco movil. El tercer parpado o membrana nictitante esta muy bien
desarrollado en las aves, es muy movil y al desplegarse cubre la totalidad de la
superficie palpebral del globo ocular (Fig. 12.20). Es un repliegue fino y elastico
de la conjuntiva que carece de soporte cartilaginoso y esta situado en la region
dorsomedial del globo ocular. Esta membrana puede ser transparente,

translucida o blanca opaca y presentar un borde libre pigmentado.

Figura 12.20. En las fotografias se observa el tercer parpado (membrana nictitante) en
relacion con el angulo temporal del ojo de un buho (izquierda) y de un cuco
quejumbroso (derecha).

El tercer parpado esta provisto de un aparato muscular especial de fibras
musculares lisas, el musculo piramidal. Sus fibras al contraerse despliegan la
membrana nictitante desde el angulo nasal del ojo para limpiar y proteger la
cérnea. La relajacion de estas fibras permite que el tercer parpado se
reintroduzca en el angulo nasal.

Una organizacién particular del tercer parpado se ha estudiado en los halcones,
rapaces conocidas por sus vuelos en picada para atrapar presas. La membrana
nictitante de estas aves posee una banda de tejido cartilaginoso en el borde de
avance, denominado pliegue marginal que, con cada parpadeo, barre la
pelicula de lagrimas y las particulas extrafas hacia las puncta, las aperturas del
aparato lagrimal.

El movimiento del tercer parpado es muy rapido, excepto en los buhos y

contribuye, ademas de humectar a la cérnea, a proteger el globo ocular durante
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el vuelo y las inmersiones permitiendo una distribucidon uniforme de las lagrimas
sobre la superficie ocular. La humectacion del globo ocular proviene de las
glandulas lagrimales que se tratan a continuacion.

Glandulas lagrimales. Las aves presentan dos glandulas lagrimales de
posicion intraorbitaria; ellas son las glandulas lagrimales pequefas y las
glandulas lagrimales mayores, también denominadas glandula de Harder en
honor a J. Harder quien las describiera por primera vez en 1694.

Las glandulas lagrimales pequefias se localizan en el angulo temporal de la
cavidad orbitaria (Fig. 12.21).

Figura 12.21. Esquema de la ubicacién topografica de las glandulas lagrimales en las aves. Se
sefalan la glandula de Harder (1) y la glandula lacrimal (2).

El estroma de las glandulas lagrimales incluye una capsula fina de tejido
conectivo denso y delgadas trabéculas. Su parénquima comprende glandulas
tubulares compuestas que producen una secrecion mucosa. A diferencia de los
mamiferos en los cuales las glandulas lagrimales poseen varios conductos, en
las glandulas lagrimales de las aves existe un unico conducto excretor que se
abre en el saco conjuntival y lleva la secrecidén hacia la superficie del globo
ocular. Este conducto esta tapizado por un epitelio simple que varia de cubico a
cilindrico y que contiene ademas células caliciformes dispersas.

La glandula de Harder se encuentra en la regién ventromedial de la cavidad
ocular. También se la denomina glandula del tercer parpado. Su estroma esta

formado por la capsula y los tabiques que la dividen en Iébulos y lobulillos de
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tamano variable. La capsula contiene tejido conectivo denso irregular junto a
tejido adiposo, vasos sanguineos, nervios y, en algunas aves, fibras
musculares lisas. El parénquima esta formado por glandulas compuestas. Se
han descripto tres tipos de glandula. El tipo | corresponde a glandulas
tubuloacinares compuestas y se encuentran en los falconiformes,
columbiformes y psitaciformes. El tipo Il corresponde a aquellas glandulas
tubulares compuestas que se presentan en los pinglinos, pelicanos, ciguefias,
patos y gansos. El tipo Ill es una combinacién de los tipos | y Il y se encuentra
en un grupo muy diverso de aves que incluye a las grullas, pajaros carpinteros,
aves limnicolas —jacanas, playeros, paloma antartica- y los paserinos. Debido a
que los grupos de aves terrestres no poseen glandulas de tipo Il en tanto que
los grupos de aves acuaticas pueden presentar glandulas de tipo Il o de tipo I
que contiene un componente tipo Il, se ha sugerido que el tipo Il de glandula
podria estar relacionado con el habito acuatico.

El epitelio de estas glandulas es cilindrico simple y sus células contienen
vesiculas de secrecion. En el pavo se han identificado dos grupos de vesiculas,
un grupo en la region basal que contiene lipidos y otro situado en la region
apical cuyo contenido es fibrilar y probablemente mucoide. Por dentro de la
lamina basal que rodea a las células glandulares se ha identificado la presencia
de células mioepiteliales. El tejido conectivo intersticial es laxo y contiene
agregados de células inmunitarias.

El sistema de conductos incluye conducto un conducto excretor primario de
posicion central en la glandula, conductos secundarios amplios y conductos
terciarios cortos. Todos ellos estan revestidos por un epitelio simple cuyas
células varian de cubicas a cilindricas; entre ellas se encuentran células
caliciformes. El conducto excretor primario lleva la secrecién hasta la superficie
bulbar de la membrana nictitante. La secrecidn de esta glandula es
principalmente de tipo mucosa pero puede contener lipidos en algunas aves.

El tejido linfatico de esta glandula se encuentra en varias localizaciones. El
epitelio del conducto excretor presenta células plasmaticas localizadas por
debajo del epitelio del conducto excretor y, en el pato también se encuentran

también en posicion intraepitelial. EI conducto excretor contiene regiones FAE
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(véase capitulo 4, tejido linfatico y sistema inmunitario). De acuerdo a la region
de la glandula, pueden encontrarse linfocitos T, macrofagos, centros
germinativos con linfocitos B como también acumulos de linfocitos B y células
plasmaticas. Las células plasmaticas secretan diferentes clases de
inmunoglobulinas (Y, Ay M) que se incorporan a la secrecion de la glandula.

En la mayoria de los vertebrados terrestres la glandula de Harder secreta
fluidos que lubrican la membrana nictitante y protegen la cérnea. En las aves,
la gran cantidad de células inmunitarias que contiene, hace que a la funcion

anterior se sume su participacion en la respuesta inmunitaria local.

Sentido de la audicidon

Caracteristicas generales de la audicion de las aves

Las investigaciones han mostrado que las aves detectan sonidos en un rango
con un limite superior entre los 10-20 kHz (incluso mayor en algunos buhos) y
un limite inferior entre los 50-300 Hz. Esta es una recepcion muy similar a la
que posee el oido humano. En los buhos y las lechuzas se incrementa este
rango porque estas aves dependen de una ancha banda de sonidos para
detectar a sus presas. Por otra parte, existen pruebas realizadas en las
palomas domésticas que han mostrado que poseen una sensibilidad adicional
en la franja de los infrasonidos.

La via auditiva de las aves y de los mamiferos posee grandes similitudes
morfoldgicas y fisioldgicas que sugieren una evolucién paralela para codificar
las vibraciones y movimientos del aire en ambientes terrestres.
Anatomicamente el oido de las aves es muy similar al de los mamiferos y

consta de tres partes: oido externo, oido medio y oido interno (Fig. 12.22).
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Figura 12.22. Sobre a fotografia de la cabeza de la lechuza se realiz6 un esquema que
muestra la proyecciéon aproximada del oido externo (1), del oido medio (2) y del oido interno

3).

Oido externo

El oido externo recibe las ondas de sonido transmitidas por el aire y las
conduce hasta la membrana timpanica.

En las aves, el oido externo carece del pabellébn auricular y presenta un
conducto auditivo externo poco desarrollado. Este conducto esta revestido
por una piel fina y floja que contiene glandulas ceruminosas. Se abre en la
superficie de la cabeza a través del meato auditivo externo que se encuentra
rodeado por un disco auricular (Fig. 12. 23). La piel del disco auricular contiene
foliculos plumosos, glandulas tubulares ceruminosas y sebaceas. Pueden
encontrarse plumas especializadas que estan adaptadas para minimizar las
turbulencias en el vuelo pero no obstruyen la transmisién del sonido. En las
aves acuaticas existe un repliegue de piel que se cierra cuando se sumergen

para evitar dafios al oido por la presion del agua.
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Figura 12.23. La fotografia muestra el meato auditivo externo (1) de una gallina.

Oido medio

El oido medio transmite los movimientos de la membrana timpanica al oido
interno a través de un huesecillo, la columela.

Los componentes del oido medio incluyen a la cavidad timpanica, la
columela y la membrana timpanica. La cavidad timpanica es irregular y esta
relacionada con los espacios de los huesos neumaticos del craneo. Se
comunica con la cavidad bucofaringea por las trompas auditivas. La cavidad
timpanica esta revestida por un epitelio plano simple que descansa sobre una
delgada capa conectiva, firmemente adherida al periostio. La cavidad timpanica
de las aves contiene un unico huesecillo, la columela, a diferencia de lo que
ocurre en los mamiferos que poseen tres huesecillos (martillo, yunque vy
estribo).

La columela consiste en dos segmentos: la extracolumela y la columela
propiamente dicha. La extracolumela estd formada por tejido cartilaginoso
hialino que puede osificarse; se fija mediante tres procesos a la membrana
timpanica. La columela propiamente dicha es de naturaleza 6sea y su
estructura histolégica es similar a la de un hueso largo. Se extiende hasta la

pequefia ventana oval a la cual se une mediante una porcién de forma cénica.

465



Este huesecillo conduce las vibraciones producidas por el sonido desde la
membrana timpanica hacia la ventana oval (Fig. 12.24).

Figura 12.24. En el esquema se observan algunos componentes del oido de las aves. Los
canales semicirculares (1), el saculo (2), el utriculo (3), y la céclea (4) forman parte del oido
interno. En el oido medio se pueden distinguir la columela (5) y la ventana oval (6) mientras
que hacia la derecha del esquema se encuentra el oido externo con su conducto auditivo
externo (7) y la membrana del timpano (8). Los huesos del craneo (9) rodean las diferentes
partes del oido.

La membrana timpanica tiene forma oval en la mayoria de las aves
estudiadas y su estructura histologica es similar a la descripta en los
mamiferos. Consta de tres capas de las cuales la capa intermedia esta formada
por tejido conectivo fibroso. La capa externa corresponde a un epitelio
estratificado plano queratinizado. La capa interna consiste en un epitelio plano
simple que se continua con el revestimiento de la cavidad timpanica. La
membrana timpanica se fija directamente en los huesos del craneo que la
rodean.

La cavidad timpanica posee una placa sensorial denominada érgano
paratimpanico. Se localiza en la pared medial, por arriba de las trompas
auditivas (Fig. 12.25). El 6rgano paratimpanico es una vesicula con forma de
barril, llena de fluido mucoso que, en su pared medial, contiene un epitelio
seudoestratificado cubierto por una cupula gelatinosa (Fig. 12.26). En este
epitelio se han identificado dos tipos celulares: células de sostén y células
sensoriales. Las células de sostén son células cilindricas y angostas; se
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extienden desde la lamina basal hasta la superficie libre. Estas células
encuentran unidas entre si por numerosas uniones gap. Algunos autores
consideran que las células de sostén contribuyen a la produccion del fluido que
contiene este 6rgano. Las células sensoriales por su ultraestructura son
similares a las células de la linea lateral de los peces y se denominan células
ciliadas de tipo Il. Estas células ciliadas tienen forma de vasija y presentan en
su superficie apical unas 40-100 estereocilias y un quinocilio dirigidos hacia la
cavidad del 6rgano. Las células ciliadas reciben inervacién aferente y eferente
mediante fibras nerviosas mielinicas y amielinicas. Una descripcion detallada
de las células ciliadas puede consultarse en el apartado sobre los conductos

semicirculares (véase mas adelante).

Figura 12.25. Localizaciéon del érgano paratimpanico (1) en el oido medio de un embrién de
pollo. Se sefialan la columela (2), la cavidad timpanica (3) y el conducto auditivo interno (4)

Figura 12.26. Seccion transversal del érgano paratimpanico del pollo. Se observan las células
ciliadas con marcacion positiva para anticuerpos anti-GABA.
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Entre los vertebrados estudiados, un organo paratimpanico presumiblemente
funcional se ha encontrado en estados post-embrionarios solo en juveniles de
aligatores, una especie de murciélago y en las aves. Entre aquellas aves en las
cuales se ha estudiado se encuentran especies no voladoras como los
pinguinos y también otras que son habiles voladoras; entre ellas el cernicalo
comun Falco tinnunculus y el vencejo Cipselus apus en las cuales se ha
registrado su mayor tamafio. Esta ausente en algunas aves como los buhos y
periquitos. Se considera que el 6rgano paratimpanico es el responsable de
transmitir informacion barémetrica y/o altimétrica al cerebro aviar. Sin embargo,
hasta el momento, las escasas investigaciones realizadas sobre tales funciones

no han resultado concluyentes.

Oido interno

El oido interno contiene varios parches sensoriales relacionados con la
audicion y el equilibrio. Esta alojado dentro de un laberinto éseo que contiene
un laberinto membranoso (Fig. 12.24), entre ambos se alberga la perilinfa,
un liquido semejante al liquido cefalorraquideo. Los componentes del laberinto
0seo son los canales semicirculares, el vestibulo y el canal coclear; estos
se corresponden con los componentes del laberinto membranoso que
comprenden los conductos semicirculares, el saculo y el utriculo
(contenidos en el vestibulo) y el conducto coclear (Fig. 12.27). El laberinto

0seo se comunica con el oido medio por las ventanas oval y redonda.
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Figura 12.27. Representacion esquematica de los componentes del laberinto membranoso en
la paloma. Se destacan los conductos semicirculares anterior (1), lateral (2) y posterior (3), las
maculas utricular (4) y sacular (5), la papila basilar (6) y la macula de la lagena (7).

El laberinto membranoso contiene endolinfa, un liquido de composicién similar
al liquido intracelular en cuanto a su contenido idnico, es rico en K y posee
una baja concentracion de Na®. El origen de la endolinfa no ha sido aclarado;
varios autores coinciden que parte de él se produce en células especializadas y
vasos sanguineos del tegmento vasculoso del conducto coclear (véase mas
adelante).

Los conductos semicirculares son tres (anterior, lateral y posterior); se
originan y terminan en el utriculo. Poseen una pared delgada compuesta por un
mesotelio que apoya sobre una lamina conjuntiva (Fig. 12.28). Generalmente

se encuentran ubicados en posicion excéntrica dentro del canal semicircular.
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Figura 12.28. Seccion del oido interno de la paloma. Coloracién H-E. 200x. Se observa el
conducto semicircular (1) contenido dentro del canal semicircular (2). Se sefialan ademas el
espacio perilinfatico (3) entre el conducto semicircular y el canal semicircular y la luz del
conducto semicircular (4) revestida por un epitelio plano simple.

En uno de sus extremos, los conductos semicirculares presentan una dilatacion
denominada ampolla. En la ampolla se encuentra una estructura sensorial
denominada cresta ampular formada por células epiteliales cubiertas por una
cupula gelatinosa de proteinas y polisacaridos. El epitelio descansa sobre una
capa de tejido conectivo laxo.

El epitelio de las crestas ampulares es de tipo seudoestratificado en el cual las
células de sostén se intercalan irregularmente con las células ciliadas. Las
células ciliadas son los receptores sensoriales y de ellas se reconocen dos
tipos, denominados células ciliadas tipo | y tipo Il. Estos dos tipos celulares
no apoyan sobre la lamina basal. Las células ciliadas de tipo | (Fig. 12. 29)
tienen forma de pera, con su parte apical formando un cuello mas angosto y
una base redondeada mas ancha que contiene al nucleo esférico. Su superficie
apical orientada hacia la endolinfa esta cubierta por numerosas y largas
estereocilias cuya longitud aumenta gradualmente hacia el unico quinocilio que
presentan estas células en uno de sus lados. Las estereocilias son mas
angostas en la base, contienen en su interior un haz de filamentos de actina
que se continda en la porcion apical de la célula en una densa red terminal

denominada placa cuticular. El quinocilio es el pelo sensorial de mayor longitud;
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tiene una estructura interna similar a una cilia (9 pares de microtubulos
periféricos y un par central) y esta unida a un cuerpo basal. El citoplasma de
las células ciliadas de tipo | contiene abundantes mitocondrias y un complejo
de Golgi supranuclear bien desarrollado. Estas células estan rodeadas en su
totalidad por una fibra nerviosa que adopta la forma de caliz y con la cual
forman varios contactos sinapticos. Los calices pueden rodear a mas de una

célula ciliada.

Figura 12.29. Representacion esquematica de las células ciliadas de tipo | (izquierda) y de tipo
Il (derecha). Se sefialan los estereocilios (1), el quinocilio (2), la placa cuticular (3), el nucleo
(4), las terminaciones nerviosas eferentes (5) y aferentes (6) y las células de sostén (7).

Las células ciliadas de tipo Il (Fig. 12. 29) poseen una forma cilindrica mas
regular que las células de tipo |. Sus nucleos son esféricos y estan situados a
distinta altura pero, en general, estan mas cerca de la superficie libre que los
nucleos de las células tipo |. Los detalles citolégicos son similares en los dos
tipos celulares y las células ciliadas de tipo Il se diferencian fundamentalmente
de las de tipo | por su distinta inervacion. Las células ciliadas de tipo Il estan en
contacto con terminales nerviosas solo por su parte basal pero cada célula es

inervada por numerosas terminales.
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Las células de sostén son de tipo cilindrico y se extienden desde la lamina
basal hasta la superficie libre del epitelio. Presentan escasas microvellosidades
en su superficie apical, nucleos esféricos u ovoides y extensas uniones
ocluyentes entre si y con las células ciliadas. La funcién de las células de
sostén se ha relacionado con el soporte mecanico y nutricional de las células
ciliadas y ademas se ha sugerido que participarian en el metabolismo de la
endolinfa.

El canal coclear de las aves difiere del caracol (o coclea) de los mamiferos en
que es mas corto y no esta enrollado sino ligeramente curvado en su extremo.
Su longitud oscila entre 3 mm, en las aves de canto, a 12 mm, en los buhos;
contiene entre 3.000 y 17000 células sensoriales. Desde las paredes éseas se
proyecta lateralmente un marco de cartilago que se extiende hacia la region
media donde se localiza la membrana basilar; de esta forma el canal coclear
queda dividido en tres sectores denominados escala vestibular, escala media o
conducto coclear y escala timpanica (Fig. 12. 30). De estos compartimientos el

conducto coclear contiene endolinfa y los dos restantes, perilinfa.

% &,ﬁﬁ:ﬁw .

Figura 12.30. Seccion esquematica del conducto coclear. Se senalan la escala vestibular (1),
la escala media o conducto coclear (2), la escala timpanica (3), el tegmento vasculoso (4) y la
membrana tectoria (5). EI marco cartilaginoso, con sus sectores abneural (6) y neural (7) se
contindan con la membrana basilar (8) donde apoya la papila basilar, destacada en color
celeste, y que contiene las células ciliadas altas (9) y las células ciliadas bajas (10). Se observa
ademas el ganglio coclear (11).
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El conducto coclear es la continuacion del laberinto membranoso; esta
separado de las escalas vestibular y timpanica por dos membranas
denominadas tegmento vasculoso y membrana basilar, respectivamente. En su
interior se aloja el 6érgano auditivo de las aves y cuenta, en su extremo distal,
con una dilatacion en forma de saco denominado lagena (Fig. 12.27), que
contiene una macula con células ciliadas de tipo | y II.

El tegmento vasculoso es una membrana plegada que protruye en la luz del
conducto coclear (Fig. 12.30 y 12.31). Consiste en una base de tejido conectivo
laxo que contiene una densa red de capilares sanguineos y que esta revestido

por un epitelio.

Figura 12.31. Corte transversal del conducto coclear. Microscopio electrénico de transmision.
Se sefialan las principales estructuras: tegmento vasculoso (1), borde abneural (2), borde
neural (3), fibras nerviosas (4), membrana basilar (5), células de sostén (6), células ciliadas (7)
y membrana tectoria (8).

El epitelio del tegmento vasculoso muestra una caracteristica particular: esta
altamente vascularizado. En se diferencian dos tipos de células: células
oscuras y células claras. Las células oscuras tienen forma de matraz y poseen
abundantes mitocondrias, interdigitaciones basolaterales de su membrana y
microvellosidades apicales. Las células claras, en cambio, generalmente
carecen de microvellosidades y se disponen rodeando a las células oscuras.

Los capilares son de tipo continuo, presentan unas pocas vesiculas endociticas
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y ocasionalmente se asocian con pericitos. Estos capilares intraepitelilaes se
localizan en el interior del epitelio o a lo largo de su borde con la rampa
vestibular. ElI tegmento vasculoso ocupa la misma posicién que la membrana
vestibular (o de Reissner) de los mamiferos y es probablemente homdlogo de
la estria vascular de los mamiferos. De acuerdo a las especializaciones
epiteliales descriptas se considera que secreta endolinfa.

La membrana basilar estd compuesta por varias capas de tejido. La porcion
central corresponde a dos capas de tejido conectivo denso en las cuales las
fibras se orientan de manera transversal. La superficie orientada hacia la
escala timpanica esta separada de las capas anteriores por un estrato de tejido
conectivo laxo y esta revestido por una capa de células epiteliales cubicas. La
membrana basilar esta separada del epitelio sensorial de la papila basilar por
su lamina basal.

La papila basilar de las aves consiste en células de sostén y células ciliadas
sensoriales y se corresponde con el érgano de Corti de los mamiferos (Fig.
12.31y 12.32).
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Figura 12.32. Dibujo esquematico de la papila basilar de las aves (izquierda) y del érgano de
Corti de los mamiferos (derecha). En ambos esquemas se sefialan las células ciliadas (1) y las
células de sostén (2).

La papila basilar es un parche epitelial de varios milimetros de largo, con un
ancho de 50-60 células. Contiene células de sostén y células ciliadas. Las
células de sostén no son sustancialmente diferentes de aquellas células
localizadas en otras porciones del laberinto membranoso descriptas
anteriormente. Son cilindricas, se extienden hasta la superficie del epitelio y

alteran entre las células ciliadas. Su apariencia es homogénea y no muestran
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especializaciones citomorfolégicas. Se han descripto, ademas de las células de
sostén, dos tipos celulares adicionales: las células hialinas y las células del
borde. Las células hialinas se localizan en el borde inferior de la papila basilar
y deben su nombre a su apariencia translucida al microscopio 6ptico. Son
células altamente especializadas que contienen abundantes haces de
filamentos de actina en la mitad basal de su citoplasma. Se relacionan con
otras células hialinas mediante uniones gap y reciben terminaciones nerviosas
eferentes. Las células del borde se disponen en varias capas y separan a las
células hialinas de las células de sostén y células ciliadas. Sobre su superficie
se encuentran terminaciones nerviosas especializadas como también uniones
gap que las relacionan entre si y con las células hialinas y las células de
soporte. El papel de las células hialinas y las células del borde en la
regeneracion de la papila basilar no ha sido esclarecido.

Las células ciliadas de las aves son dos tipos, denominados células ciliadas
altas y células ciliadas bajas. Un tipo de célula ciliada intermedia en tamano y
posicion se ha descripto en algunas especies de aves. Las células ciliadas
altas son mas altas que anchas y se encuentran en el borde superior (neural,
cerca del ganglio coclear) del epitelio. Las células ciliadas bajas en cambio,
son mas anchas que altas y se localizan hacia el borde inferior (abneural) del
epitelio; entre estos sectores existen células ciliadas que muestran una
transicion gradual en su tamano y forma. Ambos tipos celulares presentan en la
region apical un area cuticular densa de la cual emergen un gran numero de
estereocilias y un unico quiinocilio. Los manojos de estereocilias de cada célula
se encuentran asociadas entre si por conexiones de material extracelular. Las
estereocilias estan en contacto con la membrana tectoria. Los nucleos de las
células ciliadas altas y bajas son ovoides.

Las células ciliadas reciben inervacioén aferente y eferente. Las células ciliadas
altas reciben principalmente fibras aferentes en tanto que las células ciliadas
bajas son inervadas solo por fibras eferentes. Una caracteristica particular de
las células ciliadas aviares es su capacidad de proliferar luego de sufrir dafios
por drogas ototdxicas o por trauma acustico. Esta capacidad regenerativa aviar

no disminuye con la edad o tras sucesivas lesiones. En los mamiferos, por el
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contrario, el 6rgano de Corti no reemplaza las células danadas. La presencia
de una poblacién de células madre en la papila basilar ha hecho que estas
células aviares se constituyan en modelos para estudiar las rutas de
sefalizacion que podrian utilizarse para recuperar las células sensoriales
auditivas en los mamiferos.

La membrana tectoria (Fig. 12.31) cubre la superficie apical de las células
ciliadas. Es una gruesa matriz extracelular densa, de apariencia fibrogranular.
Las fibrillas estan densamente empaquetadas y embebidas en una sustancia
amorfa. Entre los componentes de esta membrana se han identificado dos
proteinas no colagenas denominadas a- y (-tectorinas. La parte inferior de la
membrana tectoria tiene un aspecto semejante al de un panal de abejas en el

cual protruyen las estereocilias de las células ciliadas.

Percepcidon del sonido en las aves

La percepcién del sonido en las aves es en muchos aspectos similar a la de los
mamiferos. El oido externo conduce las ondas sonoras del medio ambiente que
chocan contra la membrana timpanica y producen su vibracién. La vibracion de
la membrana timpanica es transmitida al oido interno por la columela que
empuja a la ventana oval.

La vibracion de la ventana oval causa ondas de presion en los fluidos del oido
interno finalmente producen el movimiento de la membrana basilar en la cual
estan localizadas las células ciliadas sensoriales (papila basilar). Los cambios
de presion en la perilinfa y la endolinfa encerradas en el laberinto se reflejan en
movimientos de la membrana que cubre la ventana redonda.

Al vibrar la membrana basilar, las células ciliadas se mueven contra la
membrana tectoria, sus estereocilias se desplazan y se produce la distorsion
de la zona apical de las células ciliadas. Las conexiones entre las estereocilias
abririan canales idnicos mecanosensitivos que produciran la despolarizacién de

las células ciliadas. La liberacion de neurotransmisores por las células ciliadas
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hacia las fibras nerviosas genera impulsos nerviosos que viajan al cerebro y

estimulan los centros auditivos (Fig. 12.1).

Sentido del tacto

Es interesante sefalar que las aves carecen de terminaciones nerviosas en la
epidermis. Los mecanorreceptores de las aves sensibles a la presion y la
vibracion incluyen a las células de Merkel, los corpusculos de Grandry y los
corpusculos de Herbst.

Las células de Merkel en las aves se ubican en la dermis, cerca de la lamina
basal, a diferencia de lo que ocurre en los mamiferos que presentan estas
células en su epidermis. No obstante la diferente localizacién, las células de
Merkel aviares tienen caracteristicas estructurales y funcionales similares a las
células de Merkel de los mamiferos. Son células grandes que se disponen
paralelas a la lamina basal; en su ultraestructura ademas de las organelas
tipicas como mitocondrias y ribosomas presentan granulos osmidfilos
caracteristicos. Su citoplasma forma proyecciones digitiformes que realizan
sinapsis con terminaciones nerviosas sensitivas aferentes. Estas
caracteristicas morfolégicas se relacionan con su funcibn como
mecanorreceptores. En la piel del pico las células de Merkel suelen agruparse
en grandes cantidades. En algunas aves acuaticas como los patos y los gansos
las células de Merkel forman terminaciones especializadas denominadas
corpusculos de Grandry (Fig. 12.33), donde se estas células se encuentran
agrandadas y estan rodeadas por vainas producidas por las células de
Schwann. En otras aves suelen formar pequefias agrupaciones en contacto
con una terminacién nerviosa y células de Schwann sin llegar a formar

verdaderos corpusculos.
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Figura 12.33. Micrografia electronica de un corpusculo de Grandry. El corpusculo contiene
células de Grandry (1) terminales nerviosas (2) y esta rodeado por capas laminares de células
gliales (3). Un Unico axoén (4) llega a este corpusculo.

Los corpusculos de Herbst aparecen distribuidos uniformemente en toda la
dermis y suelen estar asociados a los foliculos plumosos. Son especialmente
abundantes en las comisuras del pico y en las plumas tactiles del pico (cerdas)
donde cumplen una importante funcion para detectar los alimentos. También se
los encuentra en los dedos de las patas y la lengua de algunas aves. Estos
corpusculos son similares a los corpusculos de Pacini de los mamiferos si bien
contienen un menor numero de nucleos en su interior. Estan compuestos por
un axoén amielinico aplanado, de posicidn central, que es rodeado por un bulbo
central formado por células de Schwann aplanadas y dispuestas de manera
concéntrica (Fig. 12.34). La membrana de las células de Schwann adyacentes
al axon forma una compleja red de lamelas que contacta con prolongaciones
digitiformes emitidas por el axén. Por fuera del bulbo interno, se encuentra el
espacio capsular que contiene escasas células endoneurales y laminas
concéntricas de fibras colagenas que separadas por un liquido similar a la
linfa;. Externamente, una vaina de tejido conectivo denso perineural forma la

capsula externa que separa a los corpusculos de los tejidos de la dermis.
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Figura 12.34. Corpusculo de Herbst del pico de un pato. Coloracion H-E. 40x. Se diferencian el
bulbo interno (1), el espacio capsular (2) y la capsula externa (3).

El sentido del tacto junto con el sentido de la vista son los mas importantes
para la seleccion del alimento. Los corpusculos tactiles se ubican en zonas
relacionadas con la toma y prension del alimento como son la punta y los
bordes del pico, la lengua, la cavidad bucofarinea, el paladar duro; transmiten
percepciones relativas al tamafo, forma, dureza y cualidades de las sustancias
alimenticias. Puesto que la superficie corporal del ave esta cubierta de plumas,
la presencia de receptores tactiles en la piel es de poca utilidad. Sin embargo,
existen células sensibles al tacto alrededor de la base de ciertas plumas. Estas
células registran el angulo que forma la pluma con el cuerpo, y probablemente

informan al ave sobre la manera en que tiene dispuestas sus plumas.

Recuadro 12. 2

El magnetismo terrestre y las aves: magnetorrecepcion

Numerosos estudios conductuales han aportado evidencia que muchos
animales obtienen informacion geoposicional a partir de la percepcion del
campo magnético terrestre. Este campo magnético posee diferencias de
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inclinacién que varian desde el ecuador hasta los polos magnéticos y los
cambios de este angulo pueden utilizarse para obtener informacién sobre la
latitud terrestre.

Se sospecha desde hace mas de un siglo, que las aves migratorias utilizan un
sistema de magnetorrecepcion para orientarse en el extenso recorrido
migratorio que realizan afo tras afio. Se ha postulado la existencia de
receptores especificos de magnetismo en el pico, la retina y el oido interno de
las aves.

Los acumulos de hierro encontrados en el pico de las aves son sensibles al
magnetismo. Estudios recientes han demostrado que el hierro se localiza en el
interior de los macréfagos y no en células sensoriales. Por otro lado, la seccion
del nervio trigémino que transporta la sensibilidad de amplios sectores de la
cara, que incluyen el pico, no altera la capacidad de volar y de orientarse
correctamente en el espacio.

Otras investigaciones sugieren que la recepcion del campo magnético es un
proceso dependiente de la luz y esta informacién se percibe por cambios en la
bioquimica de la retina. Experimentos conductuales realizados en palomas y
aves migratorias apoyan esta teoria; por ejemplo, especies de paseriformes
mostraron una orientacion normal bajo luz monocromatica dentro del espectro
azul-verde, mientras que estaban desorientadas con la luz amarilla y roja. Otros
datos de comportamiento indican una compleja relacién entre la longitud de
onda de la luz y la recepcion magnética. Los criptocromos, ubicados en las
neuronas fotorreceptoras de la retina, se han indicado como las estructuras
responsables de esta sefializacion. Estas flavoproteinas de senalizacion para la
luz azul y verde se encuentra en una amplia variedad de plantas y animales y
se postula que en la retina emiten radicales libres por accion de ciertas
longitudes de onda y esta reaccidn se sugiere como la responsable de la
deteccion de las variaciones del campo magnético. Los registros extracelulares
realizados en la raiz del nervio 6ptico y en el tectum Optico identificaron
circuitos neuronales que respondieron a los cambios en el Norte magnético.
Por otro lado, un grupo de investigadores han identificado a un otolito particular

del oido interno (lagena) como el principal magnetorreceptor en las aves. La
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activacion de este receptor impulsa la actividad de neuronas del nucleo
vestibular caudal, del talamo dorsal, de ciertas areas del hipocampo y del
hiperpalium. Los detallados estudios conductales e histologicos realizados por
estos autores han aportado evidencia contundente para afirmar que el sistema
de navegacidon de las aves depende del oido interno y ademas, que dicho
sistema posee un circuito de centros neurales encargados de procesar la

informacion de variacion del campo magnético terrestre.
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