"y

Introduccion a la Biologia del desarrollo de los

les domésticos

Aportes para el aprendizaje
el desarrollo temprano

anima

Andrea Bozzo, Romina Bellingeri, Natalia Picco, Débora Cots,
Darmana Borghi, Tomas Diaz, Carolina Flores Bracamonte y Stefam Gregori
(Comps.)

ISBN 978-987-688-656-7

A



Introduccién a la Biologia del Desarrollo de los animales domésticos : aportes para el
aprendizaje del desarrollo embrionario temprano / Andrea Bozzo ... [et al.] ; Compilacién
de Andrea Bozzo ... [et al.]. - 1a ed. - Rio Cuarto : UniRio Editora, 2026.

Libro digital, PDF - (Pasatextos)

Archivo Digital: descarga y online
ISBN 978-987-688-656-7

1. Biologia. 2. Animales. 3. Medicina Veterinaria. I. Bozzo, Andrea II. Bozzo, Andrea,
comp.

CDD 636.089

2026 © UniRio editora
Universidad Nacional de Rio Cuarto
Ruta Nacional 36 km 601 — (X5804) Rio Cuarto — Argentina
Tel.: 54 (358) 467 6309
editorial@ac.unrc.edu.ar

www.unirioeditora.com.ar

Hustracién de tapa: Stefani Gregori (Stegori Art). Acuarela. @soy_stegori_art

Primera edicién: junio de 2026
ISBN 978-987-688-656-7

doi.org/10.63207/978-987-688-656-7

O

Este obra estd bajo una Licencia Creative Commons Atribucién 2.5 Argentina.

http://creativecommons.org/licenses/by/2.5/ar/deed.es AR



https://www.instagram.com/soy_stegori_art/#
http://creativecommons.org/licenses/by/2.5/ar/deed.es_AR

UniR/o

Uni. Tres primeras letras de «Universidad«.
Uso popular muy nuestro; la Uni.
Universidad del latin «universitas»
(personas dedicadas al ocio del saber),
se contextualiza para nosotros en nuestro anclaje territorial
y en la concepcién de conocimientos y saberes construidos
y compartidos socialmente.

El rio. Celeste y Naranja. El agua y la arena de nuestro
Rio Cuarto en constante confluencia y devenir.

La gota. El acento y el impacto visual: agua en un movimiento
de vuelo libre de un «nosotros».
Conocimiento que circula y calma la sed.

Consejo Editorial
Facultad de Agronomia y Veterinaria Facultad de Ingenierfa
Prof. Alicia Carranza Prof: Marcelo Alcoba y
Prof. Martin Broglia
Facultad de Ciencias Econémicas
Prof. Clara Sorondo Biblioteca Central Juan Filloy
Maria Eugenia Somaré
Facultad de Ciencias Exactas, y Sandra Muriia
Fisico-Quimicas y Naturales
Prof: Laura Dalerba y Prof. Clarisa Bionda Secretarfa Académica
Prof: Pablo Pizzi y
Facultad de Ciencias Humanas Prof- Gabriel Carini
Prof. José Di Marco y Prof. Claudio Asaad
Equipo Editorial
Secretario Académico: Pablo Pizzi
Director: Gabriel Carini
Equipo: José Luis Ammann, Maximiliano Brito,

Ana Carolina Savino, Lara Oviedo, Roberto Guardia,
Marcela Rapetti y Daniel Ferniot



Indice
Prefacio .....oooooooeeeoeeee 5
INtroducCion ......oooooooieeeiii 7

Capitulo 1

Gametogénesis ...............ccoocuiiiiiiiiiiiiiii 8
Capitulo 2
Fecundacién y segmentacion................ccccccoviiiiiiiiiiiiininnnn, 27
Capitulo 3
Periodo presomitico............coevveiiiiniiiiiniiiieiiicieeeee e 41
Capitulo 4
Desarrollo embrionario (etapa de organogénesis)........................ 49
Capitulo 5
Membranas extraembrionarias y placenta ............c..cccceviinnnn. 82



Prefacio

El estudio de la Biologia del Desarrollo Animal constituye una base esen-
cial para la formacién del futuro Médico Veterinario. Comprender c6mo,
a partir de una unica célula, se organiza el complejo organismo animal
permite interpretar con mayor profundidad los procesos fisioldgicos, las
alteraciones del desarrollo y las patologias reproductivas que se abordarin
alo largo de la carrera.

Esta obra fue elaborada en el marco del Proyecto de Innovacién e In-
vestigacién para el Mejoramiento de la Ensefanza de Grado (PIIMEG)
de la Cétedra de Biologfa Celular y Embriologia General de la Facultad
de Agronomia y Veterinaria de la Universidad Nacional de Rio Cuarto.
Surge como una respuesta a la necesidad de contar con un material actua-
lizado, accesible y contextualizado al dmbito de la Medicina Veterinaria,
que acompafie el proceso de aprendizaje de los estudiantes de primer afo.

Si bien los fundamentos de la biologfa del desarrollo son comunes a
la mayoria de los vertebrados, cada especie presenta particularidades es-
tructurales y funcionales que enriquecen la comprension del proceso em-
brionario. En este sentido, el texto destaca los aspectos comparativos del
desarrollo en diferentes especies de mamiferos domésticos y aves, lo que
permite al estudiante comprender la diversidad biolégica desde una pers-
pectiva integrada y aplicada a la prictica veterinaria.



La bibliografia tradicional sobre el tema estd mayormente enfocada en
la especie humana o disponible en otros idiomas, lo cual puede dificul-
tar su apropiacién en los primeros anos de estudio. Este texto busca, por
lo tanto, ofrecer una herramienta de aprendizaje adaptada a las especies
domésticas, organizada de manera clara y acompanada de esquemas, fo-
tografias y microfotografias que facilitan la comprensién de los procesos
descriptos.

La presente obra no solo pretende brindar los conocimientos necesarios
sobre la formacién y el desarrollo de los organismos animales, sino tam-
bién favorecer la integracién entre la Biologia Celular, la Embriologia y
las dreas clinicas, productivas y de salud pablica de Medicina Veterinaria.
En este sentido, se propone como un puente entre los saberes bésicos y la
préctica profesional, promoviendo una mirada integradora del desarrollo
animal que permita comprender la continuidad entre la estructura, la fun-
cién y la vida.



Introduccién

La obra se divide en cinco capitulos que abordan diferentes aspectos de la
Biologia del Desarrollo Animal. El capitulo 1 describe el proceso de game-
togénesis, caracterizando los principales eventos que ocurren en cada una
de las etapas y los aspectos morfoldgicos y funcionales de las gametas. El
capitulo 2 aborda las diferentes etapas de la fecundacidn, las caracteristicas
de los huevos o cigotos segtin la cantidad y distribucién del vitelo y el pro-
ceso de segmentacién embrionaria. El capitulo 3 describe las etapas de la
blastulacién y la gastrulacién tanto en aves como en mamiferos domésticos
y los tipos de implantacién. En el capitulo 4 se presenta el periodo somiti-
co detallando el desarrollo inicial de los sistemas de 6rganos a partir de las
tres hojas embrionarias. Finalmente, el capitulo 5 explica la formacién y las
funciones que desempefian cada una de las membranas extraembrionarias,
asi como también la placentacién comparada en los mamiferos domés-
ticos. En todos los capitulos, se incluyen imdgenes de microfotografias,
fotografias y diferentes esquemas con la finalidad de favorecer una mayor
comprension de los temas abordados.



Capitulo 1

Gametogénesis

La gametogénesis es el proceso que comprende los diferentes estados de
divisién y diferenciacién de las células germinales primordiales (CGP) di-
ploides para formar las gametas haploides del macho (espermatogénesis) y
de la hembra (ovogénesis). Si bien este proceso ocurre en las génadas, tes-
ticulos y ovarios respectivamente, las CGP que dardn origen a las gametas
provienen inicialmente del epiblasto y se localizan posteriormente en una
membrana extraembrionaria denominada saco vitelino. Esta ubicacién
fuera del embrién se produce para protegerlas de las senales de diferencia-
cién que ocurren durante los estadios tempranos del desarrollo (figura 1).
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Figura 1. Esquema de un embrién que muestra la localizacion de las células germinales
primordiales (CGP) en la pared del saco vitelino y su migracion hacia la génada indife-
renciada. Elaboracién propia.

Espermatogénesis

Este proceso consiste en la formacién de espermatozoides en los tibulos
seminiferos de los testiculos, 6rganos ovoides alojados en el escroto. Esta
localizacién se debe a que la espermatogénesis requiere una temperatura
inferior a la corporal para que se realice adecuadamente (figura 2).
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Figura 2. Esquema de un testiculo (A) en el que se destaca una seccién de un tibulo
seminifero en un corte transversal (B). Elaboracién propia.



Durante la diferenciacién sexual, la génada indiferenciada evoluciona
hacia testiculo bajo la influencia de senales génicas y hormonales, especial-
mente del gen SRY y otros factores como SOX9 y FGF9. En este contexto,
las CGP se establecen en los cordones seminiferos y se transforman en
espermatogonias, permaneciendo en estado quiescente hasta la pubertad.
Cuando inicia esta etapa, se produce el aumento de hormonas sexuales,
principalmente la hormona foliculo estimulante (FSH) y la hormona lu-
teinizante (LH). En conjunto con la produccién de testosterona por las
células de Leydig estimulan la proliferacién y diferenciacién progresiva de
las espermatogonias para dar origen a los espermatozoides maduros.

Una caracteristica distintiva de la espermatogénesis es que es un proceso
continuo a lo largo de la vida reproductiva del macho. Esto se debe, por
un lado, a que las espermatogonias mantienen una poblacién celular capaz
de diferenciarse y dividirse para formar espermatozoides, y por el otro, a
la ausencia de interrupciones en las fases del proceso, a diferencia de la
ovogénesis en las hembras, que presenta periodos de detencién meidtica
(véase mas adelante).

En el epitelio de los tibulos seminiferos del testiculo, las células ger-
minales se organizan en estratos que reflejan su grado de maduracién. En
este sentido, las células mds inmaduras, las espermatogonias, se localizan
en la periferia (adyacentes a la membrana basal), mientras que las células
en etapas mds avanzadas de divisién y diferenciacién se ubican progresiva-
mente hacia la luz del tdbulo. Es decir, a medida que las células germinales
se dividen y maduran a través de procesos mitdticos y meidticos, migran
hacia la luz del tdbulo, donde finalmente se liberan los espermatozoides.

Teniendo en cuenta lo anteriormente mencionado, la espermatogénesis
comprende tres fases principales (figura 3):

1. Fase espermatogénica o mitdtica, en la cual las espermatogonias
proliferan y se renuevan.

2. Fase espermatocitica o meidtica, donde los espermatocitos prima-
rios y secundarios reducen su nimero cromosémico mediante la
meiosis.

3. Fase de diferenciacién o espermiogénesis, durante la cual las esper-
mitides experimentan transformaciones morfoldgicas para conver-
tirse en espermatozoides maduros.
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Figura 3. Esquema en el que se representan las fases de la espermatogénesis, con las
células que se forman en cada una de ellas. Elaboracién propia.

Fase espermatogonica o mitotica

En esta fase se incrementa el nimero de espermatogonias formando dos ti-
pos celulares: uno que se divide por mitosis para mantener la poblacién de
espermatogonias y otro que origina a los espermatocitos I, los cuales antes
de ingresar a la siguiente fase replican la cantidad de ADN.
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Figura 4. Esquema de un testiculo embrionario donde se observan espermatogonias
(1), células de Sertoli (2) y entre los tibulos seminiferos células de Leydig (3) y células
mioides (4). Elaboracién propia.
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Los tibulos seminiferos embrionarios son macizos (sin luz) y estin
constituidos por espermatogonias y células de Sertoli. Rodeando los tibu-
los hay células mioides y células de Leydig. Las espermatogonias empiezan
a dividirse (mitosis) en el testiculo embrionario y conservan esta capacidad
de division a lo largo de toda la vida postnatal (figura 4).

Fase espermatocitica o meiotica

Durante esta fase, las células germinales se dividen por meiosis, proceso
mediante el cual el nimero de cromosomas se reduce a la mitad y se gene-
ra la variabilidad genética caracteristica de las células sexuales. La meiosis
comprende dos divisiones celulares consecutivas: meiosis I y meiosis 11

(figura 5).

La primera divisién meidtica, o meiosis I, se inicia a partir de los es-
permatocitos I (2n = 4c). Durante la profase I, la etapa mds prolongada y
compleja, los cromosomas duplicados experimentan una serie de cambios
progresivos: en el leptotene comienzan a condensarse y hacerse visibles; en
el cigotene se aparean los cromosomas homdélogos mediante la formacién
del complejo sinaptonémico; en el paquitene el apareamiento es completo
y tiene lugar el entrecruzamiento (crossing over), mecanismo clave para la
generacion de variabilidad genética; en el diplotene los cromosomas homé-
logos comienzan a separarse, aunque permanecen unidos en los quiasmas;
y en la diacinesis los cromosomas alcanzan su mdxima condensacién. A
continuacién, en la metafase I, los pares de cromosomas homdlogos se ali-
nean en el plano ecuatorial; en la anafase I se separan y migran hacia polos
opuestos. Finalmente, la telofase I junto con una citocinesis incompleta da
origen a dos espermatocitos II (n = 2¢).

La segunda divisién meidtica, o meiosis I, es funcionalmente similar a
una mitosis, pero no estd precedida por replicacién del ADN, ya que entre
ambas divisiones no ocurre una nueva fase S. Cada espermatocito II atra-
viesa una profase II y una metafase II, seguidas de la anafase II, en la que
se separan las cromdtidas hermanas. La posterior telofase Il y la citocinesis
incompleta dan lugar a cuatro espermdtides haploides (n = 1c¢), cada una
con la mitad del contenido cromosémico original.

En conjunto, la meiosis no solo garantiza la reduccién cromosémica
necesaria para la formaciéon de gametas, sino que también introduce varia-
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bilidad genética a través del entrecruzamiento (profase I) y de la segrega-
cién al azar de los cromosomas homdélogos (anafase I).

PROFASE | METAFASE | ANAFASE | TELOFASE Y CITOCINESIS
INCOMPLETA
Primera N e v 7 sz v
divisién {f ) 4 ! @ =\ W ‘s’ v
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Figura 5. Esquema de la meiosis en el macho, proceso mediante el cual una célula
germinal diploide (espermatocito I) origina cuatro espermdtidas haploides, a través de
dos divisiones celulares sucesivas (meiosis I y II). Tomada y adaptada de Essentials of

domestic animals embryology. Hyttel, P. ez a/. 2010.

Fase de diferenciacion o espermiogénesis

Durante esta fase tiene lugar el proceso de diferenciacién morfolédgica de
la espermdtide para originar el espermatozoide maduro. A diferencia de las
divisiones meidticas previas, este proceso no implica divisiones celulares,
sino una transformacién estructural que le permite a la célula adquirir las
caracteristicas necesarias para la movilidad y la fecundacién. Los principa-
les eventos de esta etapa incluyen (figura 6):

* Formacién del acrosoma: a partir del complejo de Golgi se origi-
nan los granulos proacrosémicos que se fusionan para constituir la
vesicula acrosomal. Esta estructura se aplana progresivamente hasta
cubrir la porcién anterior del nicleo, formando el acrosoma o “ca-
puchén acrosomal”. Esta estructura se compone de una membra-
na acrosomal externa y una membrana acrosomal interna, entre las
cuales se localizan las enzimas acrosémicas (como hialuronidasa y
acrosina), esenciales para la penetracién del ovocito durante la fe-
cundacién.
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Cambios a nivel nuclear: el nucleo se alarga y condensa, reorga-
nizando la cromatina mediante el reemplazo de las proteinas his-
tonicas por protaminas, lo que confiere una estructura altamente
compacta y estable al ADN. Esta condensacién nuclear es funda-
mental para proteger el material genético durante el trinsito del
espermatozoide por el tracto reproductor.

Formacién del cuello o pieza de conexidn: esta regién une la cabeza
con la cola del espermatozoide. Estd constituida por el centriolo
proximal, situado préximo al nucleo (ya que el centriolo distal da
origen al axonema).

Formacién del flagelo o cola: a partir del centriolo distal se desa-
rrolla el axonema, con una disposicidn caracteristica de 9 dobletes
periféricos y 2 microttiibulos centrales (9+2). En torno a esta estruc-
tura se diferencian tres regiones:

- La pieza intermedia, en la que el axonema estd rodeado por
nueve fibras densas y una vaina mitocondrial helicoidal, res-
ponsable del suministro energético para el movimiento.

- La pieza principal, con siete fibras densas y una vaina fibrosa
externa formada por dos columnas longitudinales unidas por
costillas transversales, que otorgan resistencia y flexibilidad al
movimiento ondulatorio.

- Lapieza terminal, compuesta inicamente por el axonema ro-
deado por la membrana plasmitica.

Pérdida del citoplasma excedente: durante las etapas finales, la ma-
yor parte del citoplasma y de los orgdnulos residuales se desplazan
hacia la regién posterior de la célula, formando el cuerpo residual.
Este material es posteriormente fagocitado por las células de Serto-
li. Los microtdibulos citoplasmdticos organizan este desplazamiento
formando una estructura transitoria denominada manguito, que
coordina la eliminacién del exceso citoplasmdtico y contribuye al
modelado de la cabeza espermitica.
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Figura 6. Esquema de los principales cambios que ocurren en la espermiogénesis. Ela-
boracién propia.

En conjunto, la espermiogénesis transforma una célula redondeada e
inmévil en un espermatozoide alargado y especializado, formado por la
cabeza que comprende el niicleo recubierto por el acrosoma; el cuello o
pieza de conexién donde se localiza el centriolo proximal y la cola que estd
conformada por las piezas intermedia, principal y terminal (figura 7).

Pieza intermedia Pieza principal Pieza terminal
columnas -
& 7~ pares
mitocondria “ de
microtubulos
fibras densas microtubulos tieralibiilGs microtubulos
centrales centrales

&

Figura 7. Esquema y ultraestructura de la cola del espermatozoide. En la parte superior

se representa un dibujo esquemdtico de las tres regiones de la cola: pieza intermedia, pie-

za principal y pieza terminal. En el cuadro inferior se muestran imdgenes de microscopfa

electrénica correspondientes a cortes transversales de cada regién, donde se observan sus
principales componentes estructurales. Elaboracién propia.

15



La disposicién en el tibulo de las células que participan en la esperma-
togénesis se observa en la figura 8.

Figura 8. Microfotografia dptica de tibulos seminiferos de rata, en los que se destacan
los nucleos de las células de Sertoli y las células de Leydig. A con 200X y B con 1000X.
Elaboracién propia.

Una vez finalizado el proceso de diferenciacién de las espermdtides a es-
permatozoides, ocurre la espermiacién que consiste en la liberacién de los
mismos a la luz de los tibulos seminiferos por la contraccién de las células
mioides. Estas células se encuentran rodeando externamente los tdbulos.
En esta etapa los espermatozoides son inméviles y no poseen capacidad
fecundante.

Ademds de las células que participan en la espermatogénesis, dentro del
tubulo seminifero se encuentran las células de Sertoli, cuyo citoplasma se
dispone desde la base del tibulo seminifero llegando hasta la luz del mis-
mo (figuras 8 y 9).

Las células de Sertoli cumplen diferentes funciones:
*  Sostén estructural y nutricional de las células germinales.

e Secrecién: hormona antimiilleriana, proteina fijadora de andrége-

nos (ABP) e inhibina.

*  Fagocitosis de los cuerpos residuales, puentes citoplasmdticos y cé-
lulas germinales anormales.

*  Secrecién de liquido que permite el transporte de espermatozoides
desde los tiibulos hacia los conductos.
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e Formacién de la barrera hematotesticular, la cual delimita dos com-
partimentos, uno basal (donde se ubican las espermatogonias y los
espermatocitos I pre-leptonémicos) y uno ad-luminal (donde se
ubican espermatocitos I que comenzaron la meiosis, los esperma-
tocitos 11, las espermdtides y los espermatozoides). Esta comparti-
mentalizacién es indispensable para separar las células germinales
haploides y que no sean reconocidas como extranas por el sistema
inmune (figura 9).
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células — = [ ‘
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Seroli | eSPermatogonia  qiysiva

Figura 9. Esquema del epitelio seminifero donde se observan los dos compartimientos
delimitados por las uniones oclusivas que forman la barrera hematostesticular entre célu-
las de Sertoli adyacentes. Elaboracién propia.

Por otro lado, entre los tibulos seminiferos se encuentran las células
intersticiales o de Leydig que secretan testosterona que es necesaria para la
espermatogénesis y el factor de crecimiento similar a la insulina 3 (IGF 3),
que colabora en el descenso de los testiculos a su posicién definitiva.

Regulacion hormonal en el macho

Durante la pubertad se estimula el eje hipotdlamo-hipofiso-gonadal con
el consecuente incremento en las concentraciones de hormonas sexuales
(Figura 10). A nivel hipotaldmico la kisspeptina estimula la secrecién de
la hormona liberadora de gonadotrofina (GnRH) y ésta, a su vez, a la
adenohipoéfisis para que sintetice y libere la FSH y la LH. Por su parte, las
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células de Leydig son estimuladas por la LH para sintetizar y liberar tes-
tosterona. Parte de esta hormona es transformada en dehidrotestosterona
(DHT) para favorecer el desarrollo de los genitales externos del macho y
los caracteres sexuales secundarios. A su vez, la FSH actda sobre las células
de Sertoli estimulando la produccién de la proteina de unién a andrégenos
(ABP, de androgen binding protein) que se unird a la testosterona para man-
tenerla en altas concentraciones dentro del tibulo seminifero y favorecer
la espermatogénesis. Las células de Sertoli también son estimuladas para
producir la inhibina, que ejercerd una retroalimentacién negativa sobre la
ESH. Por otro lado, altos niveles de testosterona ejercen también un meca-
nismo de regulacién similar.

 E— HIPOTALAMO ¢——

(o] ———{a |
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)
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l o ABP !
célulade  células célulade _,|Testosterona
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ABP-T
Ve DHT
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Figura 10. Regulacién hormonal del eje hipotdlamo-hipéfiso gonadal del macho.
GnRH: hormona liberadora de gonadotrofina, FSH: hormona foliculoestimulante, LH:
hormona Luteinizante, DHT: dehidrotestosterona; ABP: proteina fijadora de andrége-

nos. Elaboracién propia.

Ovogénesis

Este proceso ocurre en los ovarios junto con la foliculogénesis, se inicia en
la etapa prenatal con la divisién de células diploides u ovogonias y finaliza
con la formacién de gametos haploides u 6vulos (figura 11).

La ovogénesis comprende dos fases: una mitdtica y una meidtica.
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En la fase mitética, durante el primer tercio de la gestacién, las ovogo-
nias (2n=4c) se multiplican activamente, aunque posteriormente muchas
de ellas degeneran. Las ovogonias que sobreviven se diferencian en ovo-
citos I (2n=2c), los cuales, antes de iniciar la meiosis, duplican su ADN.

B Ovogonia

mitosis

W« b
@ @ Ovogonia
; Prenatal
L
B Ovocito |

--------#----------1°detencién

Ovocito |
Meiosis | N
/ . Pubertad
Ovocito Il
Corpusculo @
Fase meidtica palan .

Ovulacién

Fase mitotica

Y

~/

| / | o ecundacio
@0 @

corpusculos polares

Meiosis Il

Ovulo / Cigoto

Figura 11. Esquema en el que se observan las fases de la ovogénesis. Elaboracién propia.

En la fase meidtica, cuyo objetivo es reducir a la mitad el nimero de
cromosomas y generar variabilidad genética, se desarrollan dos divisiones
sucesivas. La meiosis I comienza durante la vida fetal y se inicia con una
profase I prolongada, que incluye las sub-etapas mencionadas en la des-
cripcién de la espermatogénesis (leptotene, cigotene, paquitene, diplotene
y diacinesis). Esta divisién se detiene en diplotene, constituyendo la pri-
mera detencién meidtica. Esta detencién es el resultado de interacciones
complejas entre el ovocito y las células foliculares que lo rodean, entre las
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cuales participa el factor inhibidor de la meiosis. Durante este periodo,
el ovocito I presenta un gran crecimiento caracterizado por la formacién
de microvellosidades en su membrana plasmdtica, la sintesis y almacena-
miento de diversas sustancias que formardn parte del material de reserva
citoplasmitico (vitelo), ribosomas, los distintos tipos de ARN, proteinas y
la formacién de granulos corticales, entre otros.

En la pubertad por estimulo de las hormonas hipofisiarias y antes de
que ocurra la ovulacién, algunos ovocitos I reanudan y culminan la meio-
sis I, originando el ovocito II y el primer corptsculo polar. Estas células
haploides (n=2c) presentan la mitad de los cromosomas propios de la espe-
cie, pero distinto tamafo, como resultado de una citocinesis asimétrica. El
corptsculo polar recibe una cantidad reducida de citoplasma, mientras que
el ovocito II recibe la mayor parte del mismo. Posteriormente, estas células
ingresan a la segunda divisién meidtica avanzando hasta la metafase donde
experimentan la segunda detencién. Entre ambas divisiones meiéticas no
ocurre la duplicacién del ADN. De suceder la fecundacién, el ovocito I y
el corptisculo polar reanudardn la meiosis II dando lugar al évulo fecunda-
do (huevo o cigoto) y los corpisculos polares (figura 12).

PROFASE | Crecimiento folicular
y del ovocito
N e\ Vo @h\\ ya zona pelucida
&) (m) () (s ) B
g \ “ 4 \ m //’ \\ m 5 g m
Célula on G2 Leptote igotent Ston
g-over) “
Ovocito | sinaptonémico)
(2n=4c)
TELOFASE | PROFASE Y
METAFASE | ANAFASE | Y CITOCINESIS VETAERSE i - IIE.LOFASE v
Corpusculos
polares
< & =
AN ¢ m \

A
2° detencién Q Fecundacion Frondiciecs
Figura 12. Esquema que representa las fases de la meiosis en la hembra. Elaboracién

propia.

Entre los procesos de ovogénesis y espermatogénesis pueden observarse
diferencias sustanciales tanto en su cronologia como en sus mecanismos
celulares y resultados. Las mismas se encuentran resumidas en la tabla I.
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Tabla I. Comparacién entre los procesos de ovogénesis y espermatogénesis. Elaboracién

propia.
Aspecto Ovogénesis Espermatogénesis
. Testiculos (tabulos semi-
Lugar donde ocurre Opvarios ,
niferos)
Inicio del proceso Vida prenatal Pubertad

Detenciones meidticas

Profase I (hasta puber-
tad) y Metafase II (hasta

No presenta detenciones

fecundacién)
Célula inicial Ovogonia Espermatogonia
Citocinesis Asimétrica Equitativa
1 6vulo + 3 cuerpos .
Resultado 4 espermatozoides
polares
o (LTE . . Todos los espermatozoides
Viabilidad Solo el évulo es viable P

son viables

Proceso asociado

Foliculogénesis

No presenta

Finalizacién de meiosis

Solo si hay fecundacién Siempre se completa

Como se mencioné anteriormente, en las hembras la ovogénesis estd
acompanada de otro proceso, la foliculogénesis. En el altimo tercio de la
gestacién, en el ovario del embrién cada ovocito I es rodeado por células,
denominadas foliculares o de la granulosa, las cuales incrementan su can-
tidad por divisiones mitdticas sucesivas. Estas células interactiian con el
ovocito I, lo que permite el intercambio de moléculas y la formacién de
la zona pelicida (ZP). Esta tltima, es una membrana acelular constituida
por glicoproteinas que tienen un papel importante durante la fecundacién
y los primeros estadios del desarrollo embrionario (véase mds adelante).

A medida que avanza el desarrollo ovirico, las células de la granulosa
comienzan a producir liquido folicular que se dispone entre ellas y forma
cavidades. Posteriormente, por efecto hormonal, el foliculo aumenta de
tamafo y las cavidades confluyen formando una tdnica cavidad, el antro
folicular. Por la presién ejercida por el liquido folicular, las células de la
granulosa son desplazadas y se reorganizan dentro del foliculo: las que ro-
dean el ovocito y a la ZP se denominan corona radiada; otras mantienen el
ovocito unido a la pared folicular; y finalmente otras quedan rodeando la
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parte interna del foliculo. Por fuera de éstas tltimas se disponen las tecas
interna y externa. La interna estd muy vascularizada y produce estrégenos,
mientras que la externa es fibrosa y cumple la funcién de proteccién del
foliculo. Todos estos cambios estructurales caracterizan al foliculo maduro
que avanzard hacia la ovulacién (figura 13). En cada ciclo ovérico un grupo
de foliculos comienzan su crecimiento, sin embargo, uno de ellos (especies
monotocas) o varios de ellos (especies politocas) llegan a formar el foliculo
maduro. Los foliculos restantes involucionan volviéndose atrésicos.

A

B

corona radiada

ovocito

Zona
peldcida

tecas

células de
la granulosa

Figura 13. Esquema (A) y microfotograffa éptica (B) de un foliculo maduro y sus prin-
cipales estructuras. Elaboracién propia.

A medida que el foliculo maduro crece, ¢jerce presién produciendo un
adelgazamiento de su pared delimitando la zona donde se va a producir la
ovulacién. Asimismo, la teca interna comienza a secretar enzimas proteo-
liticas que favorecen la ruptura del foliculo, con la consiguiente liberacién
del ovocito rodeado por la ZP y la corona radiada.

En la mayoria de los mamiferos domésticos se ovula un ovocito II de-
tenido en metafase, mientras que, en los carnivoros domésticos, se ovula
un ovocito I detenido en la profase. Sin embargo, en ambos casos solo se
completa la ovogénesis si ocurre la fecundacién.

Posteriormente a la ovulacién, la pared del foliculo se llena de sangre
proveniente de los vasos sanguineos de la teca interna, transformdndose en
el cuerpo hemorrdgico. Més tarde, la sangre se coagula y es reabsorbida,
y las células del foliculo se luteinizan (con incremento del reticulo endo-
plasmadtico liso y mitocondrias) para formar el cuerpo ldteo. Este tltimo,
tendrd la funcién de secretar progesterona para mantener la prefiez.
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Si el ovocito no es fecundado, el cuerpo ldteo involuciona y se trans-
forma en cuerpo albicans, constituido por tejido fibroso y macréfagos que
fagocitan las células contenidas en el interior del foliculo.

Los procesos de ovogénesis, foliculogénesis, ovulacién y luteinizacién
descriptos anteriormente se desarrollan en el ovario, 6rgano que cumple
una doble funcién: germinativa, al producir los gametos femeninos, y en-
docrina, al sintetizar y secretar hormonas esteroideas, principalmente es-
trégenos y progesterona (figura 14).

Foliculos en crecimiento

Médula ovarica

Foliculo terciario,
maduro o de Graaf
(con ovocito ll)

Cuerpo atrésico -

Cuerpo luteo Ovulacion

Cuerpo hemorragico

Figura 14. Esquema de un ovario de mamiferos domésticos con las estructuras que se
desarrollan. Elaboracién propia.

En las aves, a diferencia de los mamiferos domésticos, el sistema re-
productor funcional de la hembra estd conformado exclusivamente por el
ovario y el oviducto izquierdos, ya que el par homélogo derecho se atrofia
durante las primeras semanas posnatales.

El ovario izquierdo presenta un aspecto racimoso, y en él se desarrollan
el ovocito y los foliculos. El ovocito (yema) de las aves, a diferencia de los
mamiferos domésticos, presenta en su citoplasma gran cantidad de reservas
nutritivas o vitelo. Por su parte, el foliculo maduro de las aves no presenta
cavidad antral y las células de la granulosa solo forman una capa, rodeada
externamente por las células de la teca folicular. En este sentido, el creci-
miento del foliculo se relaciona directamente con el aumento del tamafo
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del citoplasma del ovocito por la acumulacién de vitelo (figura 15). Al
momento de la ovulacién, el ovocito se encuentra recubierto por su mem-
brana plasmdtica o vitelina y por la membrana perivitelina interna que es
secretada por el ovario y equivale a la ZP de los mamiferos.

A B

Foliculo inmaduro

Vitelo

Células de la granulosa

Foficulo maduro

Figura 15. Fotografia (A) y esquema (B) del ovario izquierdo de ave. En ambas imdge-
nes se observan foliculos inmaduros y un foliculo maduro. Elaboracién propia.

Por su parte, el oviducto izquierdo es una estructura altamente especia-
lizada donde se lleva a cabo la fecundacién y la formacién del huevo. Se
divide en cinco regiones funcionales: infundibulo, magnum, istmo, ttero
(o glandula de la cdscara) y vagina (figura 16).
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Ovario

Infundibulo

‘Magnun

Figura 16. Esquema en el que se observa el ovario y oviducto izquierdo de aves con sus
respectivas regiones. Elaboracién propia.

Cada segmento del oviducto participa en la adicién secuencial de las ca-
pas que conformaran el huevo completo (figura 17). El infundibulo recibe
al ovocito ovulado y es el sitio donde generalmente ocurre la fecundacién.
Posteriormente, en el magnum, el ovocito permanece varias horas mientras
se secreta la albimina y las chalazas. El istmo contribuye a la formacién de
las membranas testdceas internas y externas, que luego servirdn de soporte
para la mineralizacién de la cdscara. En el atero, que es la regién de mayor
permanencia del huevo, se deposita la cdscara calcificada y los pigmentos
caracteristicos de la especie. Finalmente, la vagina participa en la expulsién
del huevo hacia la cloaca.

25



Chalazas

Membrana vitelina o plasmatica
Membrana perivitelina interna
Nudo embriconaric

Membrana perivitelina externa

\ —_—
\ | Cascara
! |
Albumina

Membrana Membrana
testacea interna testacea externa

Camara de aire

Figura 17. Esquema en el que se observan las capas que rodean al ovocito y que forman
el huevo en las aves. Elaboracién propia.

Regulacion hormonal en la hembra

Durante la pubertad al igual que en el macho, se estimula el eje hipotéla-
mo-hipofiso-gonadal con el consecuente incremento en las concentracio-
nes de hormonas sexuales (Figura 18). A nivel hipotaldmico la kisspeptina
estimula la secrecién de la GnRH vy ésta, a su vez, a la adenohipéfisis para
que sintetice y libere la FSH y la LH, las cuales van a ejercer su accién so-
bre el ovario. La FSH estimula el desarrollo y maduracién de los foliculos
y la produccién de estrégenos. El incremento en los niveles de estrogenos
actda a dos niveles: por un lado, produciendo inhibina que ejercerd una
retroalimentacién negativa en la adenohipéfisis disminuyendo las concen-
traciones de FSH; y por el otro, estimulando la liberacién de LH para in-
ducir la ovulacién. Posteriormente, la LH favorecera la formacién del liteo
que va a producir progesterona. Por otro lado, altos niveles de progesterona
ejercen un mecanismo de retroalimentacién negativa sobre el hipotdlamo
y la adenohipéfisis para regular su concentracién. Si no ocurre la fecun-
dacién, se libera prostaglandina-F2a con la consiguiente involucién del
cuerpo luteo y el desarrollo de un nuevo ciclo folicular.
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Figura 18. Regulacién hormonal del eje hipotdlamo-hipéfiso gonadal de la hembra.
GnRH: hormona liberadora de gonadotrofina, FSH: hormona foliculoestimulante, LH:
hormona luteinizante. Elaboracién propia.
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Capitulo 2

Fecundacién y segmentacién

Fecundacién

La fecundacién es un proceso en el que se fusiona el ovocito y el esperma-
tozoide para originar una célula huevo o cigoto a partir del cual se desa-
rrollard el nuevo individuo. En mamiferos domésticos la fecundacién se
produce en la primera porcién del oviducto (dmpula), mientras que en las
aves ocurre en el infundibulo del oviducto izquierdo.

Para que pueda ocurrir la fecundacién, es necesario que en las gametas
se produzcan diferentes cambios a nivel morfolégico, bioquimico y fun-
cional.

Maduracién y capacitacién del espermatozoide

Una vez finalizada la espermatogénesis, el espermatozoide abandona el tes-
ticulo, sin embargo, atin no posee capacidad fecundante. Para adquirirla
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debe experimentar dos procesos: uno de maduracién que ocurre en el epi-
didimo y otro de capacitacién que ocurre en el tracto genital de la hembra.

La maduracién se define como el conjunto de cambios morfolégicos,
bioquimicos y funcionales que experimenta el espermatozoide durante su
transito por el epididimo. Para que se lleve a cabo este evento, es esencial
el rol de la testosterona, que se une a receptores especificos de las células
del epididimo, las cuales en respuesta secretan sustancias, en general glico-
proteinas que inducen el proceso de maduracién (Figura 19). Algunas de
estas sustancias actdan como factores de traslacién que permiten que los
espermatozoides adquieran motilidad. Otros, se adhieren externamente a
la membrana de los espermatozoides produciendo los siguientes efectos:
prolongan su vida por estabilizacién y proteccién de su membrana, previe-
nen una reaccion acrosémica temprana, evitan la aglutinacién espermdtica
y protegen de la fagocitosis en el tracto genital de la hembra.

En el epididimo también se secretan grandes cantidades de colesterol
que se incorpora a la membrana del espermatozoide y la estabiliza.

Una vez que los espermatozoides maduran pasan a formar parte del
semen que contiene fructosa constituyendo la principal fuente de energfa.
Posteriormente, con el eyaculado el semen se deposita en la vagina o en el
utero y alcanza el oviducto. Cuando esto ocurre, se produce la capacita-
cién, un proceso en el que el espermatozoide adquiere la capacidad fecun-
dante (figura 19). Comprende la activacién metabélica del espermatozoide
y culmina cuando esta célula es capaz de realizar la reaccién acrosémica.
Durante la capacitacién, se elimina parte del colesterol de la membrana
plasmdtica aumentando la fluidez de la misma. A su vez, por la accién
de la [T-amilasa, se pierde la cubierta de glicoproteinas adicionadas en la
maduracién. Estos cambios le permitirdn responder a estimulos externos
como los que produce la zona peldcida para que se desencadene la reaccién
acrosémica. Otro de los cambios que ocurre en los espermatozoides duran-
te su permanencia en el oviducto es el cambio en el patrén de motilidad,
conocido como hiperactivacién. Las células pasan de tener un movimiento
suave y lineal (adquirido durante la maduracién) a otro discontinuo, carac-
terizado por un aumento de la amplitud del batido de la cola y movimien-
tos asimétricos con una marcada trayectoria en giro. La hiperactivacion,
en conjunto con la actividad enzimdtica del acrosoma, son fundamentales
para la fecundacién porque permite al espermatozoide desprenderse de la
pared del oviducto, penetrar las células de la corona radiada y alcanzar el
ovocito.
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Maduracion Capacitacion

- motilidad
- Cubierta de glicoproteinas
- aumento de colesterol

en la membrana

- hiperactivacion
- remocion de glicoproteinas
- pérdida de colesterol

1 ]

\ 4
Adquiere capacidad fecundante

EPIDIDIMO TRACTO GENITAL DE LAHEMBRA

Figura 19. Esquema de los cambios que ocurren en el espermatozoide durante la madu-
racion y capacitacién. Elaboracién propia.

Es importante considerar que una vez que los espermatozoides salen del
tibulo seminifero deben realizar un largo trayecto hasta alcanzar el sitio
de fecundacidn. Este recorrido incluye los tibulos seminiferos, los tibulos
rectos, la rete testis, los conductillos eferentes, el epididimo (aqui ocurrird
la maduracién), los conductos deferentes, y las distintas regiones de la ure-
tra (pelviana y peneana) (Figura 20).

glandula
bulbouretral

vesicula vejiga

rifion

deferente

conducto
deferente

cuerpo del
epididimo

cabeza del
epididimo
testiculo

tubulos
seminiferos

Figura 20. Principales estructuras del sistema reproductor del macho. Elaboracién

propia.
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De los millones de espermatozoides que se depositan en el tracto genital
de la hembra, una gran cantidad muere, debido a la acidez propia de la va-
gina. Aquellos que sobreviven, atraviesan el cérvix (pudiendo quedar una
parte de ellos retenidos por el moco cervical) y se almacenan en el istmo
interaccionando con las células oviductales. Esta unién permite, por un
lado, que un niimero adecuado de espermatozoides estén disponibles para
la fecundacién en el momento de la ovulacién; y por el otro, disminuye
el riesgo de polispermia (ingreso de mds de un espermatozoide al ovocito)
al permitir que un nimero reducido de ellos lleguen al lugar de fecun-
dacién. Posteriormente, estos espermatozoides son liberados lentamente
como consecuencia de la quimiotaxis ejercida por el oviducto y las célu-
las de la corona radiada del ovocito. En este proceso intervienen distintos
factores como gradientes de temperatura, niveles de progesterona y con-
tracciones oviductales, entre otros. Este mecanismo de transporte celular,
gufa al espermatozoide hacia el ovocito facilitando asi el encuentro entre
las gametas.

Etapas de la fecundacion

Para que ocurra la fecundacion, el espermatozoide debe fusionarse con el
ovocito. Para ello deberd atravesar la corona radiada y la ZP. Esto ocurre en
diferentes etapas que serdn detalladas a continuacién:

Penetracion de la corona radiada

La corona radiada, tal como se mencioné anteriormente, es un conjunto
de células foliculares que rodean al ovocito y estdn unidas entre si por dcido
hialurénico. Su penetracién se logra por la accién de una enzima presente
en la membrana del espermatozoide, la hialuronidasa, que permite formar
una especie de tdnel por la degradacién del 4cido hialurénico que mantie-
ne unidas a las células de la corona radiada. Ademds, la fuerza mecdnica de
los movimientos de hiperactivacién impulsa el avance del espermatozoide
(Figura 21).
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Espermatozoide Zona pelicida ZF)

Corona radiada

Figura 21. Esquema en el que se observa la penetracién por parte del espermatozoide de
la corona radiada que rodea al ovocito. Elaboracién propia.

Reaccion acrosdémica y denudacion

Una vez que el espermatozoide atraviesa la corona radiada, contactard con
la ZP. Como se menciond en el capitulo anterior, la ZP es una cubierta ace-
lular glicoproteica que rodea al ovocito de los mamiferos y estd compuesta
por tres glicoproteinas (ZP1, ZP2, ZP3). La ZP3 es fundamental para el
reconocimiento especie-especifico, ya que su interaccién con el receptor de
la membrana del espermatozoide permite el reconocimiento y la adhesién
de los gametos (Figura 22).

Cuando el espermatozoide se pone en contacto con la ZP, en su par-
te apical se desencadena la reaccién acrosémica. Durante este proceso, la
membrana plasmdtica de la porcién anterior de la cabeza del espermato-
zoide se fusiona en diferentes puntos con la membrana acrosémica ex-
terna subyacente. Como resultado de este proceso se forman canales que
permiten la liberacién de las enzimas hidroliticas contenidas en el acroso-
ma (principalmente hialuronidasa y acrosina). La hialuronidasa produce
la denudacién o pérdida completa de la corona radiada y la acrosina, le
permite al espermatozoide atravesar la ZP. Cabe destacar que, al finalizar la
reaccién acrosémica, el espermatozoide presenta Ginicamente la membrana
acrosomal interna.
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Zona peltcida

Figura 22. Esquema de la unién de la ZP3 a su receptor presente en la membrana del
espermatozoide. Elaboracién propia.

Penetracion de zona peliicida

La membrana acrosémica interna posee un receptor que interactda con la
proteina ZP2 y le permite al espermatozoide atravesar la ZP. Esto se logra
tanto por los movimientos de hiperactivacién del espermatozoide como
por la acrosina liberada. Esta tltima no hidroliza completamente a la ZP,
sino que va formando pequefios tineles que le posibilitan avanzar hacia la
membrana plasmdtica del ovocito (Figura 23).
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unién ligando ZP3 - reaccién acrosomica 3659 . rocaptor m.

receptor m. plasmatica  fusion membrana plasmatica y acrosomal interna
membrana acrosomal externa

Figura 23. Esquema de la interaccién entre el espermatozoide y la zona pelicida (ZP).

El espermatozoide se une a la ZP3 (A), lo que desencadena la reaccién acrosémica (B).

Tras la exposicién de la membrana acrosomal interna, se produce la unién con la glico-
proteina ZP2 (C). Elaboracién propia.

Fusion de las membranas celulares del ovocito y espermatozoide

Si bien son muchos los espermatozoides que atraviesan la ZP, solo uno es-
tablece intimo contacto con el ovocito. En los mamiferos, este contacto es
mediado por integrinas presentes en la membrana plasmadtica del ovocito
con receptores ubicados lateralmente en la regién del acrosoma del esper-
matozoide.

En la zona de unidn, el espermatozoide queda rodeado por las micro-
vellosidades del ovocito, las cuales desaparecen luego de la penetracién del
espermatozoide. Las regiones de las membranas que establecen contacto se
fusionan estableciendo la continuidad entre los dos citoplasmas y permi-
tiendo la entrada del contenido del espermatozoide en el interior del ovo-
cito. Posteriormente el material incorporado tiene una evolucién dispar ya
que el ADN vy el centriolo del espermatozoide formardn parte del huevo o
cigoto, mientras que las mitocondrias y el axonema serdn fagocitadas por
los lisosomas del ovocito.
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Los movimientos de hiperactivacién del espermatozoide cesan con la
fusién de las membranas plasmdticas de las gametas. La fuerza para la en-
trada del espermatozoide proviene de la contraccion de microfilamentos de
actina y miosina localizados en la regién cortical del ovocito.

Bloqueo de la polispermia

En los mamiferos el bloqueo de la polispermia tiene como finalidad evitar
que mds de un espermatozoide fecunde al ovocito. Por el contrario, en las
aves la polispermia es fisiolégica, aunque solo uno de los espermatozoides
es fecundante y los restantes son reabsorbidos.

Este proceso es consecuencia de cambios en la ZP y en la membrana
plasmadtica del ovocito. Luego de la fusién de los gametos, se produce la re-
accién cortical en el ovocito, la cual consiste en la exocitosis de las enzimas
hidroliticas contenidas en los grdnulos corticales (vesiculas de secrecién
ubicadas por debajo de la membrana plasmadtica). Estas enzimas modifi-
can a la ZP3 e hidrolizan la ZP2, impidiendo que otros espermatozoides
puedan unirse a ella. Otro impedimento para la polispermia reside en la
membrana del ovocito que pierde la capacidad de fusionarse con otros
espermatozoides. Esto es debido a que algunos componentes de la mem-
brana de los grinulos corticales se integran con la membrana del ovocito,
modificando su estructura (Figura 24).
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Figura 24. Esquema del bloqueo de la polispermia en mamiferos. Elaboracién propia.

Reanudacion de la division meidtica y formacion de los
proniicleos

Mientras se produce el bloqueo de la polispermia, el ovocito reanuda la
meiosis dando como resultado final dos células haploides, el 6vulo (que al
ser fecundado se convierte directamente en cigoto) y el cuerpo polar.
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Los ntcleos haploides del espermatozoide y del 6vulo se denominan
prondcleos masculinos y femeninos, respectivamente. Ambos prontcleos
migran hacia la regién central del évulo, donde se desenrollan sus cromo-
somas y se replica el ADN. Cuando se descondensan los cromosomas del
prondcleo masculino las protaminas son reemplazadas nuevamente por las
histonas.

Singamia y Anfimixis

La singamia consiste en la pérdida de las membranas nucleares de los pro-
nucleos femeninos y masculinos. Posteriormente, el material genético se
condensa en forma de cromosomas y comienza la primera divisién mi-
tética, dando inicio al proceso de segmentacion. Se denomina anfimixis
cuando los cromosomas se ubican en el plano ecuatorial de la célula en la
metafase, constituyendo la etapa final de la fecundacidn.

Consecuencias de la fecundacion

Como resultado de la fecundacién, en todas las especies animales se des-
encadenan una serie de eventos fundamentales para el desarrollo embrio-
nario. En primer lugar, se completa la meijosis en el ovocito, proceso que
habia quedado detenido previo a la ovulacién, permitiendo asi la forma-
cién del 6vulo y el segundo cuerpo polar. A continuacién, se restablece el
ndmero diploide caracteristico de la especie mediante la fusién de los pro-
nucleos femenino y masculino, lo que asegura que el huevo o cigoto tenga
la dotacién cromosémica completa. Otro resultado de la fecundacién es la
generacién de variabilidad genética durante la meiosis, especificamente en
las etapas de profase y anafase I. Ademds, en este momento se determina el
sexo cromosémico del embrién, dependiendo del cromosoma sexual apor-
tado por el espermatozoide (X o Y en mamiferos). Finalmente, la fecun-
dacién activa metabélicamente al ovocito, dando inicio a la segmentacién.

Clasificacion de los huevos o cigotos

Si bien la fecundacién presenta caracteristicas comunes en la mayoria de
los animales, el andlisis morfolégico de los huevos o cigotos de aves y ma-
miferos presentan diferencias en la cantidad y distribucién del vitelo (figu-
ra 20), lo que determina el tipo de segmentacién. El vitelo es un conjunto
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de sustancias de reserva ubicado en el citoplasma del cigoto que contiene
nutrientes tales como hidratos de carbono, lipidos y proteinas.

De acuerdo con la cantidad de material de reserva o vitelo, los huevos
se clasifican en:

*  Huevos oligoleciticos: son los cigotos que presentan una proporcién
de vitelo muy escasa y es caracteristico de los mamiferos placen-
tados, en los que el vitelo no reviste importancia debido a que la
nutricién se realiza a través de la placenta.

*  Huevos polileciticos, megaleciticos o macroleciticos: son los cigotos que
presentan gran cantidad de vitelo y es caracteristico de las aves, cu-
yos embriones deben nutrirse del vitelo durante todo el desarrollo
que ocurre fuera del tracto genital de la hembra.

De acuerdo con la distribucién del vitelo, los huevos se clasifican en:

*  Huevos isoleciticos u homoleciticos: donde el vitelo se distribuye de
manera uniforme en el citoplasma y es caracteristico de los mami-
feros placentados.

*  Huevos teloleciticos: donde el vitelo se encuentra en el polo vegeta-
tivo, opuesto al polo animal que es ocupado por el citoplasma y el
nucleo. Este huevo es caracteristico de las aves.

Cantidad de Vitelo Polileciticos, megaleciticos o
Oligoleciticos macroleciticos

Distribucion del

Isoleciticos u Homoleciticos
Vitelo

B oo Teloleciticos (hacia un polo)

Ejemplos Mamiferos Aves

Esquema "

Figura 25. Clasificacién de huevos de aves y mamiferos teniendo en cuenta la cantidad
y la distribucién del vitelo. Elaboracién propia.
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Segmentacion

La segmentacién constituye una etapa del desarrollo en la que el huevo o
cigoto pasa de ser un organismo unicelular a uno pluricelular. Para ello, el
cigoto, atraviesa la fase S del primer ciclo celular posterior a la fecundacién,
duplicando su material genético y dividiéndose posteriormente en dos cé-
lulas hijas por mitosis. Cada una de estas células se denominan blastémeras
y poseen una copia completa del genoma embrionario (Figura 26).

A

Figura 26. Esquema de la formacién de los prontcleos femenino y masculino (A) y el
estadio de dos blastémeras como resultado de la primera divisién mitética (B). Elabora-
cién propia.

Posterior al estadio de dos células, el embrién contintia atravesando una
serie de rdpidas divisiones mitdticas que dan lugar a un niimero creciente
de blastémeras. A medida que avanzan estas divisiones, las blastémeras se
vuelven progresivamente mds pequenas, ya que el citoplasma original del
cigoto se va repartiendo entre las células hijas, sin que se produzca un cre-
cimiento celular significativo entre divisiones. Es por ello que esta etapa del
desarrollo es fundamental para restablecer la proporcién normal entre el
nucleo y el citoplasma que caracteriza a la mayoria de las células del cuerpo
(somdticas).

A diferencia del ciclo celular tipico de las células somdticas, durante la
segmentacién practicamente no ocurren las fases G1 y G2. La actividad
bioquimica de las blastémeras se ve limitada a la replicacién del ADN y la
sintesis de proteinas necesarias para la fase M y S del ciclo celular, como
por ejemplo histonas y tubulinas. Esto permite una rdpida multiplicacién
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celular y es crucial para lograr, en poco tiempo, una masa celular adecuada
que permita la posterior formacién de estructuras como la mérula y el
blastocisto en mamiferos y el blastodisco en aves.

Tipos de segmentacion

El vitelo opone una resistencia pasiva a los procesos de divisiones mitdticas.
De esta manera la segmentacion puede ser total o parcial. La segmentacién
holoblistica o total se produce en huevos oligolecitos e isoleciticos donde
la divisién del huevo o cigoto es completa mientras que la segmentacién
merobldstica o parcial se produce en los huevos polileciticos y teloleciticos
de aves, donde la divisién solo se realiza en el polo animal.

Segmentacion en mamiferos

En los mamiferos, las divisiones comienzan dos o tres horas después de la
fecundacién y son muy lentas, estando separadas por periodos de 12 a 24
horas. A partir del estadio de cuatro células, las divisiones pueden ser asin-
crénicas, es decir que las blastémeras no se dividen todas al mismo tiempo,
encontrandose estadios de cinco, seis o siete células.

Las primeras blastémeras son redondeadas y tienden a separarse unas de
otras (Figura 27 A, B y C), manteniéndose unidas por la ZP que las rodea.
Sin embargo, a medida que se van dividiendo, las blastémeras pierden
su forma esférica y se adaptan estrechamente unas con otras. Este esta-
dio se conoce como compactacién y es una caracteristica diferencial de la
segmentacién de mamiferos. Las blastémeras externas presentan uniones
oclusivas, mientras que las mds internas poseen uniones comunicantes o
nexos que posibilitan el intercambio de sustancias de bajo peso molecular

entre ellas (Figura 27 D).

Figura 27. Esquema de diferentes estadios de segmentacién en mamiferos. Estadios de:
A. dos células B. cuatro células C. ocho células D. Mérula. Elaboracién propia.
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Antes de la compactacién, todas las blastémeras son idénticas y totipo-
tentes, es decir, que cada una tiene la capacidad de originar un embrién
completo. Sin embargo, luego de la compactacién, es posible distinguir
dos poblaciones celulares distintas, una externa (con uniones oclusivas en-
tre ellas) que formard el macizo celular externo (del que derivard el trofo-
blasto) y otra interna (con uniones comunicantes entre ellas) que formard
el macizo celular interno (Figura 28). Este estadio del desarrollo se deno-
mina mérula.

zona pellcida

macizo celular interno

macizo celular externo

Figura 28. Esquema del estadio de mérula en mamiferos. Elaboracién propia.

Segmentacion en aves

En las aves, las divisiones mitdticas comienzan rdpidamente luego de la
fecundacién y a partir del estadio de ocho células, comienzan las divisiones
asincrénicas y las blastémeras pierden la totipotencialidad.

Como resultado de la segmentacién se forma un blastodisco o disco-
bldstula que es equivalente al estadio de mérula de los mamiferos. En el
mismo se pueden distinguir dos poblaciones celulares: las blastémeras cen-
trales que presentan limites netos entre ellas, dado que se produjo la cito-
cinesis de manera completa, y las blastémeras marginales que carecen de
limites periféricos ya que no completaron la citocinesis y su citoplasma se
continda con el vitelo. Posteriormente, entre las blastémeras centrales y el
vitelo aparece una hendidura denominada cavidad subgerminal. Esta ca-
vidad, permitird distinguir dos regiones en el blastodisco: el 4drea pelucida,
que corresponde a las blastémeras centrales de apariencia més clara que se
disponen sobre la cavidad subgerminal; y el drea opaca, que corresponde a
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las blastémeras periféricas de apariencia mds oscura que se disponen sobre
el vitelo. Entre ambas dreas se dispone la zona o cinturén marginal, cuyas
células participardn en el desarrollo temprano del pollo (Figura 29).

A B

blastémeras area clara cavidad

centrales blastémeras area subgerminal
marginales oscura

vitelo

Figura 29. Esquema de la segmentacién en aves. A. Estadio de 4 células totipotentes. B.
Formacién del blastodisco. Elaboracién propia.
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Capitulo 3

Periodo presomitico

Blastulacién en mamiferos

Como se mencioné previamente, en el estadio de mérula se pueden dis-
tinguir dos poblaciones celulares: la masa celular externa (trofoblasto) y
la masa celular interna (embrioblasto o nudo embrionario). Entre ambas
poblaciones se forman pequefios espacios ocupados con liquido que van
aumentando de tamano y confluyen para formar una tnica cavidad deno-
minada blastocele. De esta manera, las células del embrioblasto se despla-
zan hacia polo animal y forma el embrién. Por otro lado, las células del
trofoblasto se aplanan y son las encargadas de la absorcién de nutrientes
durante las primeras fases del desarrollo y posteriormente de participar en
la formacién de la placenta (Figura 30). El volumen total del blastocisto
sigue siendo aproximadamente el mismo que tenia el huevo o cigoto ya
que adn sigue incluido en la ZP.
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zona pelucida

nudo embrionario

blastocele

trofoblasto

Figura 30. Esquema de un blastocisto temprano de mamifero. Elaboracién propia.

Con el avance del desarrollo, el embrioblasto se reorganiza formando
una estructura discoidal, denominada disco embrionario bilaminar consti-
tuido por dos capas: el epiblasto ubicado a dorsal y el hipoblasto a ventral,
en relacién con el blastocele (Figura 31).

A B c

zona pelicida
epiblasto
hipoblasto

trofoblasto

blastocele - ,/.‘-‘ sle \

epiblasto

. . . hipoblasto
. disco embrionario
blastocisto bilaminar

maduro

Figura 31. Esquemas de un blastocisto maduro y un disco embrionario bilaminar. A:
Blastocisto corte transversal. B: Disco embrionario bilaminar vista dorsal. C: Embrio-
blasto corte transversal. Elaboracién propia.

Durante los procesos de segmentacién y blastulacién, el embrién va
descendiendo a través del oviducto en direccién al Gtero. Mientras se pro-
duce este desplazamiento, permanece protegido dentro de la ZP, evitando
asi una posible implantacién ectépica. Simultdneamente, el Gtero se va
preparando para adquirir la capacidad funcional necesaria para nutrirlo y
alojarlo una vez que llegue. A craneal del ttero y en relacién con el ovario
se encuentra el oviducto formado por diferentes secciones; las fimbrias que
capta al ovocito, el infundibulo que transporta los gametos, el dmpula que
es el sitio donde se produce la fecundacién y el istmo, donde ocurre la ca-
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pacitacién de los espermatozoides y comienza la segmentacién del cigoto.
Este proceso culmina con la formacién de la mérula en el cuerno uterino.
A medida que el embrién va avanzando por el oviducto pasa por los dife-
rentes estadios de la segmentacién hasta llegar a blastocisto y en el ttero
pierde la ZP para iniciar el proceso de implantacién (Figura 32).

ovulaci()n fecundacién segmentacmn blastulacion

kji / ; -.I @
\ ' cigoto morula blastocisto
w1| . .
o N
5 oviducto - .,
ovario cuerno
uterino
‘\.\_
utero
\—-“‘w‘.
cervix

Figura 32. Esquema del sistema reproductor del perro con las etapas del desarrollo
embrionario temprano. Elaboracién propia.

Eclosion del blastocisto

Cuando el blastocisto llega al utero se produce la eclosién, sale de la ZP
y queda libre para poder adherirse a la pared de la mucosa uterina. Dicho
proceso estd determinado por dos factores: por un lado, el crecimiento
del blastocele y por el otro, la liberacién de enzimas hidroliticas desde la
membrana celular del trofoblasto que degradan la matriz fibrilar de la ZP.
Luego de la eclosién, el blastocisto experimenta una fase de crecimiento
rapido, que en algunas especies va acompanado de un notable cambio de
su forma. Por ejemplo, el blastocisto de los porcinos previo a la eclosién
tiene forma de esfera (de unos 2 mm de didmetro). Una vez eclosionado, el
blastocisto experimenta una elongacién muy marcada que lo convierte en
una estructura tubular, que posteriormente finaliza como un filamento de
mids de un metro de longitud (Figura 33).
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tubulares

Figura 33. Esquema que representa los diferentes estadios de elongacién de blastocistos
de suinos. Elaboracién propia.

Implantacién

Una vez que el blastocisto ha eclosionado ocurre el proceso de implan-
tacién, mediante el cual el trofoblasto toma contacto con la mucosa del
utero (endometrio). Segun la situacion de las vesiculas embrionarias en el
utero se distinguen los siguientes tipos de implantacién:

e Central: los blastocistos solo contactan con el endometrio, situdn-
dose en la luz uterina. Se presenta en rumiantes, equinos, carnivo-
ros y suinos (Figura 34 A).

*  Excéntrica: el blastocisto se introduce en un surco o cripta profunda
del endometrio quedando aislado de su luz. Se presenta en los roe-

dores (Figura 34 B).

» Intersticial: el blastocisto penetra la mucosa del endometrio y se
desarrolla aislado de la luz del ttero. Es propia de primates incluido

el hombre (Figura 34 C).

A B C
central excéntrica intersticial

Figura 34. Esquema de los diferentes tipos de implantacién segiin la situacion de la
vesicula embrionaria. A. Central B. Excéntrica. C. Intersticial. Elaboracién propia.
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Blastulacion en aves

Como se menciond previamente, como resultado de las divisiones de seg-
mentacién se formé el blastodisco o discobldstula con dos dreas, el drea
clara o peldcida (en contacto con la cavidad subgerminal) y el drea opaca.
En el momento de la puesta del huevo, la mayoria de las células del drea
clara forman el epiblasto (Figura 35 A). Algunas células del drea clara se
separan y migran por delaminacién hacia la cavidad subgerminal para for-
mar el hipoblasto primario (Figura 35 B). Posteriormente, las células de la
zona marginal posterior se dirigen cranealmente, uniéndose al hipoblas-
to primario y formando el hipoblasto secundario o definitivo. El espacio
comprendido entre el epiblasto y el hipoblasto constituye el blastocele (Fi-

gura 35 C).

area epiblasto zona marginal
posterior

T - S
cawdad subgermlnal
vitelo

areaclara

hipoblasto

Figura 35. Esquema de la formacién del embrién bilaminar de aves. A. Formacién del
epiblasto. B. Formacién del hipoblasto primario. C. Formacién del hipoblasto secunda-

rio. Tomada y adaptada de Biologfa del desarrollo. Gilbert, S. (2005).

Gastrulacion

Es la etapa de la diferenciacién de las tres hojas embrionarias ectodermo,
mesodermo y endodermo a partir del epiblasto, es decir que el embridn tri-
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laminar deriva completamente de una de las hojas del embrién bilaminar.
Durante este periodo el embrién se denomina géstrula.

Los eventos principales de la gastrulacién tanto en aves como en mami-
feros son la formacién de la linea primitiva (para constituir las tres hojas
embrionarias) y la formacién de la notocorda. A pesar de las diferencias
existentes en el proceso de segmentacién de aves y mamiferos, la gastrula-
cién se realiza de manera similar.

La linea primitiva comienza a formarse por el desplazamiento de células
epibldsticas hacia la regién posterior y medial del mismo epiblasto (Figura
36 A). Esta linea se va engrosando y alargando por la adicién de células
epibldsticas hacia la regién anterior (Figura 36 B y C).

anterior

posterior
A B C

Figura 36. Esquema de la formacién de la linea primitiva. A. Migracién de células
epibldsticas a la regién caudal y medial. B y C. Elongacién de la linea primitiva hacia la
regién craneal. Elaboracién propia.

En los mamiferos la linea primitiva no llega tan cranealmente como en
las aves, y solo se extiende hasta la mitad del disco embrionario. Una vez
formada la linea primitiva, en la regién central de la misma, se forma una
depresidn, el surco primitivo, que es una hendidura a través de la cual las
células del epiblasto migran hacia el hipoblasto. Para que las células pue-
dan llegar al epiblasto deben perder algunas proteinas que las mantienen
unidas a las células vecinas y de esta forma, pueden desplazarse como cé-
lulas individuales. Las primeras células que migran forman el endodermo
intraembrionario, desplazando a las células del hipoblasto para recubrir el
blastocele y formar el endodermo extraembrionario. La segunda poblacién
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que migra, se dispone entre el epiblasto y el endodermo formando el me-
sodermo intraembrionario. Finalmente, el ectodermo se forma a partir de
las células del epiblasto que no han migrado (Figura 37).

) linea
epiblasto primitiva

™ ] lafl D—— | .'
| | npdsl
mesodermo ¢ 2/&

.w/r 'fp‘l_\,@__

endodermo hipoblasto

Figura 37. Esquema que representa la migracién de células del epiblasto durante la
gastrulacién. Elaboracién propia.

En el extremo craneal de la linea primitiva se forma un engrosamiento
regional de células epibldsticas denominado nudo primitivo, que presenta
en el centro una depresién con forma de embudo (fosita primitiva). Las cé-
lulas del nudo primitivo se invaginan por la fosita primitiva hacia el extre-
mo craneal del embrién formando la notocorda. La misma, es una estruc-
tura cilindrica que se ubica a lo largo del eje longitudinal del embrién a la
altura del mesodermo. La notocorda tiene como principal funcién inducir
el desarrollo del sistema nervioso central. Ademds, define el eje longitudi-
nal del embrién que sirve como base para el desarrollo del esqueleto axial.

Al comienzo de la gastrulacién se establece el eje dorso-ventral gracias a
la ubicacién del nudo embrionario a nivel dorsal, durante la gastrulacién
se establecen los restantes ejes del embrién como el crineo-caudal por el
engrosamiento del epiblasto a nivel craneal y a lo largo del embrién la linea
primitiva separa la porcién izquierda de la derecha.
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Hacia el final de la gastrulacién comienza la regresién de la linea pri-
mitiva que es acompafado por el alargamiento de la notocorda en senti-
do craneocaudal. Mientras en la regién caudal el embrién estd en fase de
gastrulacién, en la porcién craneal se puede evidenciar el comienzo del
proceso de neurulacién, por el efecto inductor de la notocorda sobre el
ectodermo.

Finalizada la gastrulacién el disco embrionario queda constituido en
toda su extensién por las tres hojas embrionarias, con excepcién de dos
dreas que no son invadidas por mesodermo: una ubicada por delante de
la notocorda (membrana bucofaringea) y la otra ubicada por detrds de la
linea primitiva (membrana cloacal). En estas dreas el ectodermo queda en
contacto directo con el endodermo y posteriormente se convertirdn en la
cavidad oral y cloacal del tubo digestivo (Figura 38).

membrana bucofaringea membrana cloacal

ectodermo

mesodermo

endodermo

Figura 38. Esquema del embrién trilaminar. Elaboracién propia.
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Capitulo 4

Desarrollo embrionario (etapa de
organogénesis)

Al finalizar la gastrulacidn, el embrién en desarrollo queda constituido por
tres hojas embrionarias: una externa denominada ectodermo, una inter-
media denominada mesodermo y una interna denominada endodermo.
Ademds, a la altura del mesodermo, se formé la notocorda. Estas tres hojas
embrionarias, comienzan a diferenciarse para dar inicio al desarrollo de los
6rganos (organogénesis). En esta etapa, el embrién que tiene una forma
de disco aplanado comienza a adoptar una apariencia tubular debido a los
plegamientos céfalo-caudal y lateral, que se describirin mds adelante.

El ectodermo se diferencia en neuroectodermo y ectodermo superficial,
que dardn origen al sistema nervioso central (SNC) y a la epidermis con
sus anexos, respectivamente.

Por su parte, el mesodermo embrionario se diferencia en distintas regio-
nes desde craneal a caudal: cefilico, faringeo, del tronco y caudal. De esta
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hoja derivan estructuras dseas, musculares y cartilaginosas de las diferentes
regiones del embrién, como asi también algunos sistemas de 6rganos.

Finalmente, del endodermo deriva el tejido interno de los sistemas di-
gestivo y respiratorio, entre otros.

Derivados del ectodermo

Neuroectodermo

El SNC, junto con el sistema cardiovascular, son los dos primeros sistemas
que inician su desarrollo en el embrién. Estd formado por la médula espi-
nal y el encéfalo. El SNC comienza su desarrollo embriolégico con la for-
macién del tubo neural a través del proceso conocido como neurulacién.
Al inicio de este proceso, el ectodermo tiene forma de disco siendo mds
ancho en la region cefélica que en la regién caudal. La interaccién entre
la notocorda y el ectodermo ubicado por encima de ella induce la forma-
cién de la placa neural, formada por el engrosamiento del ectodermo que
se localiza en el dorso del embrién, entre la membrana bucofaringea y el
nudo primitivo (Figura 39). Las células de esta placa delimitardn una parte
diferenciada del ectodermo denominada neuroectodermo.

membrana
bucofaringea placa
neural
notocorda
linea linea primitiva
primitiva membrana en regresion
cloacal

Figura 39. Esquema de una vista dorsal del embrién trilaminar, donde se observa la
formacién de la placa neural y su relacién con la linea primitiva. Elaboracién propia.

A medida que avanza el desarrollo, la placa neural se alarga en direc-

cién cefalocaudal y sus bordes laterales se elevan constituyendo los pliegues
neurales, que delimitan una regién central deprimida denominada surco
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neural. Los pliegues neurales crecen dorsal y medialmente, acercindose
entre ellos por encima de la linea media, hasta fusionarse por completo
formando el tubo neural. Un grupo de células ectodérmicas pluripotentes
llamadas células de la cresta neural se desprenden y migran a diferentes re-
giones del embrién para contribuir a la formacién de diferentes estructuras

(Figura 40).

A borde de placa B
egtoderma newral pliegues
perficial neuwrales

placa neural

rEvaderme celulas de la
superficial tubo neural crasta naural

Figura 40. Esquemas de secciones transversales de embriones. A) placa neural y sus
bordes; B y C) surco y pliegues neurales elevindose; D) tubo neural y células de la cresta
neural. Elaboracién propia.

La fusién del tubo comienza en la regién central y avanza progresiva-
mente hacia craneal y caudal. Hasta que la fusién se completa totalmente,
el tubo neural permanece abierto en sus dos extremos por un corto tiempo
formando los neuroporos anterior (craneal) y posterior (caudal) que son
los sitios de contacto con la cavidad amnidtica (Figura 41).
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Figura 41. Esquemas longitudinales (superiores) y transversales (inferiores) en los que
se visualiza la evolucién en el cierre del tubo neural, formando los neuroporos anterior y
posterior. Tomada y adaptada de Essentials of domestic animals embryology. Hyttel P.
et al. (2010).

Cuando estos neuroporos se cierran totalmente, el tubo neural se separa
del ectodermo superficial y se profundiza. La regién craneal del tubo neu-
ral se expande y forma tres dilataciones llamadas vesiculas cerebrales pri-
marias: la vesicula mds craneal se denomina prosencéfalo, la vesicula media
se conoce como mesencéfalo y la caudal es el rombencéfalo. La regién
mids caudal del tubo neural permanecerd del mismo didmetro y formara la
médula espinal.

A medida que continda el desarrollo embrionario, las vesiculas cere-
brales primarias dardn origen a las vesiculas cerebrales secundarias. El pro-
sencéfalo constard de dos partes: el telencéfalo, formado por una parte
central y dos prominencias laterales (hemisferios cerebrales primitivos) y
el diencéfalo, caracterizado por el abultamiento de las vesiculas 6pticas. El
mesencéfalo no sufrird modificaciones.

El romboencéfalo se dividird en dos partes: el metencéfalo y el mielen-
céfalo. (Figura 42). Esta conformacién del SNC indica que se ha comple-
tado la neurulacién.
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Mesencéfalo
Mesencéfalo Romboencéfalo —— =_ N Metencéfalo
Mielencéfalo
Telencéfalo
Prosencéfalo — Médula
L — espinal

Médula
espinal

Figura 42. Esquemas sagitales de un embrién, donde se muestra el desarrollo inicial del
SNC. A. Vesiculas cerebrales primarias y médula espinal. B. Vesiculas cerebrales secun-
darias y médula espinal. Elaboracién propia.

A partir de las vesiculas cerebrales secundarias se originan derivados
especificos, tanto de sus paredes como de sus cavidades, los cuales se en-
cuentran mencionados en la figura 43.

Derivados

A Cinco
vesiculas secundarias  Paredes Cavidades
Tres Hemisferio Ventriculos
vesiculas primarias cerebral laterales
Telencéfalo Télamo T
Prosencéfalo —< Hipotdlamo raer
Diencéfalo ventriculo

Mesencéfalo ———»= Mesencéfalo Mesencéfalo Acueducto

Protuberancia Porcion

i superior
etencetfalo del cuarto
Rombencéfalo —< s ventriculo
. > i éfalo ) Bulbo Porcibn
Médula espinal \ v id Botul
\_ y fagucion inferior

Figura 43. Esquemas sagitales de la formacién de las vesiculas cerebrales primarias (A),
secundarias y sus derivados (B). Elaboracién propia.

Mediante el proceso de plegamiento, el embrién pasard de tener una
forma de disco aplanado a adoptar una apariencia tubular, que mantendrd
de aqui en adelante. Durante este proceso, existe un rdpido crecimiento del
embrién que produce un importante aumento en la longitud crineo-cau-
dal asi como un cambio constante en la forma y las relaciones de los seg-
mentos del cuerpo embrionario.

54



El crecimiento de las vesiculas cerebrales, determinard el plegamiento
céfalo-caudal del embrién. Los pliegues cefilico y caudal crecen en direc-
cién ventrocaudal y ventrocraneal, respectivamente, y producen la rotacién
de 90° de estructuras como el tubo cardiaco, la membrana bucofaringea y

el pliegue neural (figura 44).

tubo

neural Notocorda membrana

cloacal

(v

= L\
intestino

primitivo

membrana
bucofaringea

cavidad umbilical

pericardica

Figura 44. Esquemas sagitales de embriones que muestran el plegamiento céfalo-cau-
dal. Se observa una vista externa destacando los cambios en la forma y curvatura del
embrién durante el plegamiento (superior) y la reorganizacién de las estructuras embrio-
narias y extraembrionarias (inferior). Elaboracién propia.

Cuando ocurre la fusién del tubo neural, las células de la cresta neural
se desprenden del mismo, ingresan por desplazamiento activo al mesoder-
mo subyacente y de alli migran a otras regiones del cuerpo para formar
diversos tipos celulares (figura 45).

Meninges: piamadre y aracnoides
Huesos y cartilagos craneofaciales

Craneal Odontoblastos
Celulas tiroideas
Cardiaca Tabique troncoconal

o Células musculares lisas
y entérica | Ganglios entéricos

Células enddcrinas de la médula adrenal
Tronco Melanocitos —
Neuronas y células de la Glia g

Ganglios entéricos [ 9 j
Sacra [ [d#

Figura 45. Esquema en el que se observa el patrén de migracién de las células de la
cresta neural a distintas regiones del organismo. Elaboracién propia.
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Entre los principales derivados se encuentran: melanocitos (células que
le dan coloracién a la piel), odontoblastos (células presentes en los dien-
tes), dermis de la cara y cuello, ganglios sensitivos, neuronas simpdticas y
entéricas, neuronas de los ganglios craneales, células de Schwann, células
de la médula suprarrenal, células gliales, células de la glandula tiroides y
meninges. También contribuirdn a la formacién del esqueleto craneo-facial
junto con el mesodermo de los arcos branquiales.

Ectodermo superficial

La piel, constituida por la epidermis (capa superficial) y la dermis (capa
profunda), es una de las mayores estructuras del organismo. La epidermis
le proporciona un limite con el ambiente exterior, y su estructura estd bien
adaptada a los requerimientos funcionales locales. El desarrollo estructural
de la epidermis comienza como una capa tnica de células del ectodermo.
Posteriormente, la epidermis se convierte en una estructura de tres capas
y con el desarrollo embrionario posterior, se diferencia en las capas defi-
nitivas que son caracteristicas de su estructura posnatal. La epidermis se
convierte asi en una barrera entre el feto y el medio externo, en lugar de
participar en los intercambios entre ambos

A pesar de su aspecto homogéneo, la epidermis estd integrada no sélo
por células derivadas del ectodermo superficial, sino también de otros pre-
cursores, como las células de la cresta neural. Un ejemplo de ello son los
melanoblastos que se diferenciardn a melanocitos (células que otorgan co-
lor a la piel).

Como resultado de la influencia de la dermis, la epidermis produce
también una amplia variedad de derivados (anexos), como pelos, ufas,
pezufas y casco, glindulas sudoriparas y sebdceas, glindulas mamarias,
esmalte dentario, plumas, escamas, cuernos.

Derivados del mesodermo

En este capitulo, se desarrollard de manera mds detallada la diferenciacién
del mesodermo faringeo y del tronco.
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Mesodermo faringeo: arcos faringeos

Los arcos faringeos, también conocidos como arcos branquiales, consisten
en barras de tejido mesenquimatoso (mesodermo embrionario indiferen-
ciado) que recibe el aporte de las células de la cresta neural, por lo que se lo
denomina ectomesénquima.

Los arcos faringeos estdn tapizados externamente por ectodermo, que
forma unas hendiduras profundas denominadas faringeas o epibldsticas, e
internamente por endodermo, que forma las bolsas faringeas. Cada arco
estd formado por cartilago y un primordio muscular, inervado por un par
craneal e irrigado por un arco adrtico. Estas estructuras forman diferentes

regiones de la cabeza y del cuello (figura 46).

arcos faringeos

Bolsas faringeas

Artel{ia {endodermo)

Nervia

Cartilago
Musculo

Hendiduras —|
faringeas
(ectodermao)

Figura 46. Esquema en el que se observa la estructura y disposicién de los arcos (tejido
mesodérmico), las bolsas (tejido endodérmico) y las hendiduras (tejido ectodérmico)
faringeas. Tomada y modificada de Langman. Embriologia Médica. Sadler, W. (2001).

Derivados de los arcos faringeos

Los arcos faringeos emergen en una direccién craneo—caudal durante el
desarrollo embrionario. En la figura 47 se muestran los pares craneales y
los principales derivados dseos, cartilaginosos y musculares de cada uno de
ellos.
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Figura 47. Esquemas en los que se observa la localizacién e inervacion de los cartilagos
de los arcos faringeos (superior) y los derivados 6seos, cartilaginosos y musculares de los

arcos faringeos (inferior). Elaboracién propia.

El primer arco faringeo forma el proceso mandibular y el proceso maxi-
lar. El cartilago del primer arco, o cartilago de Meckel, dard origen al mar-
tillo y al yunque. Una vez que se forman dichos huesos, el cartilago desapa-
rece. La musculatura de este arco formard principalmente los masculos de
la masticacién (temporal, masetero). Este arco estd inervado por el V par
craneal (nervio trigémino).

El segundo arco faringeo, aparece caudalmente al primer arco y el me-
sénquima se diferenciard en el hueso hioides. El cartilago del segundo arco
originar el estribo, el proceso estilohioides y parte del hueso hioides. La
parte muscular del segundo arco, se diferenciard el muasculo digéstrico pos-
terior, el musculo occipital y los musculos de la expresion facial. Este arco
faringeo estd inervado por el VII par craneal (nervio facial).

La porcidn cartilaginosa del tercer arco faringeo, se diferenciard en parte
del hueso hioides. La musculatura se limita a los musculos estilofaringeos.
Este arco estd inervado por el par craneal IX (nervio glosofaringeo).
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Los componentes cartilaginosos del cuarto y sexto arco faringeo se fu-
sionan para formar los cartilagos tiroideos y cricoideos de la laringe, entre
otros. De este arco derivardn los musculos faringeos y la musculatura es-
triada del eséfago. Estos arcos, estdn inervados por el X par craneal (nervio
vago).

Bolsas faringeas (endodermo)

Al igual que los arcos, las bolsas también se desarrollan de a pares en el
interior de la faringe primitiva, quedando recubiertas por endodermo. Los
pares de bolsas se forman en secuencia céfalo-caudal entre los arcos, es
decir, el primer par de bolsas se forma entre el primer y segundo arco, y
asi sucesivamente. Hay cuatro pares de bolsas bien marcadas y su recu-
brimiento endodérmico da lugar a importantes estructuras de la cabeza y

cuello (figura 48).

La primera bolsa faringea participa en gran medida en la formacién del
oido dando origen al revestimiento de la cavidad timpdnica y facilita la
formacién de la membrana timpdnica o timpano.

La segunda bolsa faringea forma el primordio de las tonsilas palatinas.
La tercera bolsa faringea se expande dando origen a la glindula paratiroides
inferior, mientras que la parte ventral dard origen a la porcién epitelial del
timo. La cuarta bolsa faringea se diferencia en una porcién dorsal, que dard
origen a la glindula paratiroides superior, y otra ventral que se diferenciard
en el cuerpo ultimobranquial que mds adelante se incorpora en la glindula
paratiroidea.

Hendiduras faringeas (ectodermo)

La primera hendidura faringea es la tnica que persiste como estructura
reconocible dando lugar al conducto auditivo externo. El revestimiento
epitelial del fondo del conducto, contribuye a la formacién del timpano,
en conjunto con la primera bolsa faringea. La segunda, tercera y cuarta
hendidura pierden contacto con el exterior ya que se ven cubiertas por la
proliferacién y aumento de tamafo de la porcién externa del segundo arco,
formando una estructura denominada seno cervical, que con el avance en
el desarrollo embrionario desaparece (figura 48).
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Figura 48. Esquema donde se observa el desarrollo de las hendiduras y las bolsas
faringeas. El segundo arco crece por encima del tercero y cuarto por lo que solo queda
la primera hendidura (izquierda). Esquema en el que se observan los derivados de las
bolsas y hendiduras. Se observa como la segunda, tercera y cuarta hendidura forman el
seno cervical (derecha). Elaboracién propia.

Mesodermo del tronco

En el mesodermo del tronco las células adyacentes al tubo neural forman
el mesodermo paraxial o somitico. Su aparicién le otorga el nombre a este
periodo. Las somitas originan a la dermis y parte de los huesos, musculos,
cartilagos y tendones. Con proximidad al mesodermo somitico, se forma
un corddn de células que se extiende longitudinalmente en el embrién, el
mesodermo intermedio, que formard la mayor parte del sistema urogenital.
Por tltimo, el mesodermo del tronco se expande lateralmente formando el
mesodermo lateral. A partir del mismo se forman dos hojas: la somdtica o
parietal (que origina los huesos del esqueleto apendicular) y la esplacnica
o visceral (que forma los musculos lisos y al sistema cardiovascular). Entre
ambas hojas se genera un espacio denominado celoma intraembrionario.
La hoja somitica se asocia al ectodermo formando la somatopleura, que
origina las paredes corporales laterales y ventrales. La hoja espldcnica se
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asocia al endodermo formando la esplacnopleura, que origina los sistemas
digestivo y respiratorio.

Mesodermo somitico

Para comprender en parte el desarrollo del sistema muscular y éseo, es im-
portante conocer la disposicién de las células mesenquimdticas que cons-
tituyen las somitas, ya que éstas son multipotentes y tienen la capacidad
de formar hueso, masculo y dermis. El crecimiento y diferenciacién de
las mismas, determinardn el plegamiento lateral del embrién en desarrollo

(figura 49).

A Somita
indiferenciada
Sty e
PEre s e s N i ; ey
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B Tubo neural

Dermatomiotoma

Notocorda

Figura 49. Esquemas (izquierda) y microfotografias dpticas (derecha) del desarrollo del

mesodermo somitico en cortes transversales, mostrando en A la somita indiferenciada y

en B la diferenciacidn de la misma en dermatomiotoma y esclerotoma y su relacién con
el tubo neural y la notocorda. Elaboracién propia.

Inicialmente se observa el mesodermo paraxial o somitico indiferen-
ciado a ambos lados del tubo neural y la notocorda. A medida que pro-
gresa el desarrollo, las células de la regién ventromedial se diferencian a
un grupo de células osteégenas, dando origen al esclerotoma. Este tejido
mesenquimdtico participard en la formacién del esqueleto axial. En forma
concomitante, la porcién dorsolateral de las somitas mantiene una orga-
nizacién mds compacta y se diferencia en dermatomiotoma que originarg
dos poblaciones celulares bien definidas: el dermatoma, cuyas células mi-
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gran y se diferencian en la dermis y el miotoma, que se dispone en posicién
intermedia y dard lugar a la musculatura esquelética. Entre el esclerotoma
y el dermatomiotoma, se diferenciard una poblacién celular, el sindetoma,
que dard origen a los tendones y ligamentos (figura 50).

células de la
cresta neural mesodermo somitico

notocorda

Figura 50. Esquema (izquierda) y microfotografia dptica (derecha) de un corte transver-
sal de un embrién que muestra la diferenciacién de una somita en dermatoma, mioto-
ma, sindetoma y esclerotoma. Elaboracién propia.

Desarrollo del sistema éseo

El sistema 6seo brinda sostén al cuerpo y proteccién a varios érganos. El
desarrollo normal de los huesos depende no solo de estimulos genéticos
sino también de factores endocrinos, ambientales e incluso alimenticios.
Anatémicamente, el sistema 6seo se divide en esqueleto axial (base del
craneo, columna vertebral y costillas) y esqueleto apendicular (cintura es-
capular, cintura pélvica, miembros anteriores y posteriores).

El sistema dseo posee diversos origenes: el mesodermo somitico, especi-
ficamente el esclerotoma (que da origen al esqueleto axial), hoja somdtica
del mesodermo lateral (que da origen al esqueleto apendicular) y ectome-
sénquima del mesodermo faringeo (que da origen a los huesos del crineo,
de la cara y el cuello, descriptos anteriormente).

Desarrollo del sistema muscular

El musculo estd formado por células especializadas cuya funcién es la con-
traccién. Durante el desarrollo embrionario se forman tres tipos de mus-
culos: esquelético, cardiaco y liso. Casi toda la musculatura esquelética o
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estriada deriva del mesodermo somitico o paraxial. El mesodermo espldc-
nico da lugar a la musculatura del corazén (el musculo cardiaco), asi como
también a los musculos lisos del sistema digestivo y respiratorio.

Existen algunas excepciones como son los musculos del iris cuyo origen
es el neuroectodermo y las células mioepiteliales (cuya funcién es semejan-
te a la del musculo) que derivan del ectodermo.

Mesodermo intermedio

Los sistemas urinario y genital estdn estrechamente vinculados desde el
punto de vista anatémico y embrioldgico, ya que ambos se originan del
mesodermo intermedio del tronco (exceptuando la vejiga, la uretra y las
CGP). Durante el plegamiento lateral del embrién, el mesodermo forma
una prominencia longitudinal llamada cresta urogenital que se encuentra
a ambos lados de la linea media y se extiende desde la regién cervical hasta
la regién sacra (figura 51). Los conductos de los dos sistemas desembocan,
en un comienzo, en una cavidad comun llamada cloaca.

——

(o

crestas
urogenitales

cloaca

Figura 51. Esquema de un corte sagital de un embrién donde se muestra la ubicacién
de la cresta urogenital. Elaboracién propia.
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Mediante la induccién de genes especificos, la cresta urogenital se sub-
divide en dos regiones: el reborde gonadal (que originard el sistema genital)
y el cordén nefrégeno (que originard el sistema urinario) (figura 52).

tubo neural
O aorta dorsal
cordon
nefrégeno

reborde
gonadal

intestino

— celoma
intraembrionario

Figura 52. Esquema de un corte transversal de un embrién que muestra la subdivi-
sién del reborde urogenital en dos regiones: el cordén nefrégeno y el reborde gonadal.
También se observan en el esquema el tubo neural, el intestino primitivo y el celoma
intraembrionario. Elaboracién propia.

Desarrollo inicial del sistema urinario

El sistema urinario comienza su desarrollo antes que el sistema genital y
estd formado por los rifones, los uréteres, la vejiga y la uretra. La forma-
cién del rindn se inicia a partir del cordén nefrégeno, el cual se caracte-
riza por la aparicién sucesiva espacial y temporal de tres sistemas renales,
denominados pronefros, mesonefros y metanefros (figura 53). Cada uno
de ellos actia como inductor para el desarrollo del siguiente. El pronefros
es el primero en formarse en la regién cervical y es secuencialmente reem-
plazado por el mesonefros en la regién toraco-lumbar y luego este, por el
metanefros en la regién sacra. Por lo tanto, a medida que el pronefros y
parte del mesonefros involucionan, el metanefros se desarrolla para formar
el rindén definitivo.
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Figura 53. Esquema de un corte sagital de un embrién en el que se diferencia la subdi-
visién (de craneal a caudal) del cordén nefrégeno en: pronefros, mesonefros y metane-
fros. Elaboracién propia.

Pronefros

Los pronefros son estructuras transitorias y no funcionales en los mamife-
ros. Se localizan en la regidn cervical y estdn compuestos por una serie de
vesiculas llamadas nefrotomos que luego se alargan para formar los tibulos
pronéfricos. Estos tibulos van a desembocan en un conducto comun de-
nominado conducto pronéfrico, el cual se extiende caudalmente hasta la

cloaca (figura 54).

conducto
pronéfrico

tubulos

nefrotomos pronéfricos
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Figura 54. Esquema que muestra la formacién de los tibulos y el conducto pronéfrico.
Elaboracién propia.



Mesonefros

Los mesonefros se originan por la induccién de los pronefros, se extienden
en la region téraco-lumbar y son los principales 6rganos excretores durante
la vida embrionaria. Estdn formados por los tibulos mesonéfricos que, en
su porcién craneal se conectan con un ovillo de capilares que se originan a
partir de la aorta dorsal, rodedndolo y formando la cdpsula de Bowmann.
En conjunto, forman el glomérulo renal (figura 55).

glomérulo aorta dorsal

tubdlo mesonéfrico

conducto mesonéfrico

conducto paramesonéfrico

reborde gonadal

Figura 55. Esquema del corte transversal de un embrién que muestra las crestas uroge-
nitales, en cuyo interior se evidencia el mesonefros (glomérulo y tdbulos que desemboca
en el conducto mesonéfrico). Elaboracién propia.

En su porcién mds caudal, los tibulos mesonéfricos desembocan en el
conducto mesonéfrico, que al igual que el pronefros confluye en la cloaca.
Si bien el mesonefros involuciona, el conducto mesonéfrico persiste y de-
sarrolla una evaginacién en la zona préxima a la cloaca, denominada yema
o brote ureteral, que junto con el metanefros formaran el rinén definitivo
(figura 56). A su vez, en el macho, algunos tibulos mesonéfricos caudales
persisten y forman los conductillos eferentes del testiculo.
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Figura 56. Esquema de una vista sagital de los tibulos, el conducto mesonéfrico y la
yema ureteral en la porcién més caudal. Elaboracién propia.

Metanefros

Es el dltimo en desarrollarse, se ubica en la regién sacra del embrién para
formar el rindn definitivo de aves y mamiferos. El metanefros comienza a
funcionar cuando el mesonefros involuciona.

La formacién del rinén definitivo involucra a la yema ureteral de ori-
gen mesonéfrico y el mesénquima metanéfrico, que se diferenciard en el
blastema metanéfrico (figura 57). La yema ureteral es la responsable de
la formacién del sistema excretor y el blastema metanéfrico dard origen a
las futuras nefronas, mientras que las células endoteliales van a formar un
sistema de capilares.
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Figura 57. Esquema del corte sagital de un embrién en el que se observa el blastema
metanéfrico y su relacidn con la cloaca. Elaboracién propia.

Por lo tanto, la yema ureteral originard los uréteres los cuales se dilatan
dentro del blastema y forman la pelvis renal primitiva. El sistema colector
sigue ramificindose y penetra mds profundamente en el blastema para ori-
ginar en sus ramas terminales mds pequenas los tubulos colectores. Estos
recogen la orina de las nefronas.

A medida que la yema ureteral se divide, el blastema metanéfrico va
proliferando paralelamente. Algunas células se diferencian constituyendo
los tiibulos renales que en uno de sus extremos se conectan con los tdbulos
colectores y en el otro extremo se expanden alrededor de un ovillo vascular
o glomérulo constituyendo la cdpsula renal o de Bowman. Ambas estruc-
turas, la cdpsula y el glomérulo, formardn el corpusculo renal. Los tdbulos
renales contindan creciendo para formar el tibulo contorneado proximal,
el asa de Henle y el tibulo contorneado distal (figura 58).
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Figura 58. Esquema de un rindn definitivo en el que se observa el sistema colector que
deriva de la yema ureteral y el sistema excretor que deriva del blastema metanéfrico.
Elaboracién propia.

Vejiga y uretra

Ambos 6rganos son de origen endodérmico. Durante el desarrollo inicial
del intestino posterior, la cloaca (lugar comin donde desembocan el siste-
ma urinario y el genital), es subdividida por el tabique urorectal de origen
mesodérmico, en dos porciones: el recto (dorsal) y el seno urogenital (ven-

tral) (figura 59).

Alantoides
Yema
ureteral
Conducto mesonéfrico l
Ureter

Intestino posterior —————

Tabigue urorectal

Recto

Cloaca

Figura 59. Esquema en el que se observa la tabicacién de la cloaca en el seno urogenital
y el recto. El conducto mesonéfrico es incorporado gradualmente en la pared del seno
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urogenital y los uréteres desembocan por separado. Elaboracién propia.

El seno urogenital comprende una regién vesical (craneal), una pélvica
(media) y una fdlica (caudal). La regién vesical es voluminosa y da origen
a la mayor parte de la vejiga, en conjunto con una porcién del alantoides
(membrana extraembrionaria) que se incorpora al embrién. Por su parte,
la regién pélvica y la filica originardn la uretra.

Desarrollo inicial del sistema genital

El sistema genital se origina a partir del mesodermo intermedio y del epi-
telio celémico. A su vez recibe a las CGP, de origen epibldstico, que se alo-
jaban en la pared del saco vitelino. Su diferenciacién pasa por tres etapas:
cromosdmica, gonadal y fenotipica. La determinacion del sexo cromosé-
mico se establece al momento de la fecundacién cuando el espermatozoide
con el cromosoma Y o X se fusiona con el ovocito y determina el sexo
genético del cigoto. El sexo gonadal se establece luego de que la génada
indiferenciada se desarrolla a testiculo u ovario. Por tltimo, se determina el
sexo fenotipico en el cual se diferencian los sistemas de conductos internos,
glindulas y genitales externos (figura 60).

Ovocito
Cromosoma

Figura 60. Esquema que muestra las etapas de la diferenciacién sexual. SRY: factor
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determinante testicular del cromosoma Y. Dax-1: gen ligado al cromosoma X. HAM:
hormona antimiilleriana. Elaboracién propia.

Desarrollo de las génadas indiferenciada

Las génadas se desarrollardn a partir del reborde gonadal, ubicado en la
region ventro-medial del mesonefros. Las mismas quedaran formadas por
células provenientes del mesodermo intermedio, del epitelio celémico y
por las CGP que migraron de la pared dorsal del saco vitelino. Posterior-
mente, las CGP inducirdn la formacién de los cordones sexuales primi-
tivos, incorpordndose a los mismos. En esta etapa todavia es imposible
diferenciar morfoldgicamente la génada vy, por lo tanto, se la denomina
como indiferenciada (figura 61).
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germinales g6nada  paramesonéfrico
indiferenciada

Figura 61. Esquema en el que se observa el estadio de génada indiferenciada de un
embrién en desarrollo, con la migracién de las células germinales primordiales (CGP).
Ademis, se observan los conductos mesonéfrico y paramesonéfrico. Corte sagital (A) y

corte transversal (B). Elaboracién propia.

Paralelamente, mediante una invaginacién del epitelio celémico en la
cara lateral del mesonefros, se forma el conducto paramesonéfrico. Este
conducto se comunica con la cavidad celémica en el extremo craneal y se
extiende caudalmente hasta desembocar en el seno urogenital.

Diferenciacion gonadal

La diferenciacién de los testiculos ocurre bajo la influencia del gen SRY
(factor determinante testicular del cromosoma Y). Sin la expresién de este
gen, las génadas indiferenciadas se desarrollan en ovarios.
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En el macho, los cordones sexuales primitivos contintian proliferando,
penetran en la médula para formar los cordones testiculares que se entre-
mezclan con las CGP. Estas ultimas se diferencian en espermatogonias,
mientras que las células de Sertoli y de Leydig derivan del mesodermo
intermedio. Progresivamente los cordones testiculares formardn los futu-
ros tdbulos seminiferos, que se disponen en asas en forma de herradura,
donde las espermatogonias y las células de Sertoli se ubicardn en su inte-
rior, mientras que las de Leydig se dispondrin entre ellos. A su vez, estos
tubulos se conectan con la rete testis, la cual se contintia con los conduc-
tillos eferentes para desembocar en el conducto mesonéfrico. El testiculo
quedard rodeado por una capa de tejido fibroso denominada, tdnica albu-
ginea. Posteriormente, los tibulos seminiferos desarrollardn una luz en el
momento de la pubertad y a partir de las espermatogonias se formardn los
espermatozoides (figura 62).

Tinica
albuginea

A Tibule Epididimo
mesonéfrico Cordones de
la rete testis

Cordones

Cordones sexuales testiculares

primiivos

Conducte Conductillos
paramesonéfrico  Conducto eferentes |
mesonéfrico

Conducto

Conducto paramesoné frico deferente

en involucion
Figura 62. A) Esquema del corte transversal de una génada indiferenciada. B) Seccién
longitudinal de un testiculo en desarrollo. Se observa la diferenciacion de los cordones
sexuales primitivos a cordones testiculares, la tinica albuginea, la diferenciacién del
conducto mesonéfrico en la rete testis y del tibulo mesonéfrico en el epididimo y el
conducto deferente y la involucién del conducto paramesonéfrico. Tomado y adaptado
de Langman. Embriologia Médica. Sadler, T. (2012).

En la hembra la expresién del gen Dax-1 (gen ligado al cromosoma X),
en ausencia de SRY permite que la génada indiferenciada se convierta en
ovario. Las CGP se localizardn cerca de la superficie externa de la génada.
A diferencia de los cordones sexuales del macho que contintian su proli-
feracién, los cordones iniciales de las hembras degeneran y se forma una
nueva generacién denominan cordones sexuales corticales que se ubican
en la parte externa del ovario. Estos cordones se separan en grupos que
se diferencian en células foliculares y que rodean a las CGP. Estas tltimas
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forman ovogonias que iniciardn la ovogénesis. En la regién mds profunda
de la génada se forma la médula que serd inervada e irrigada (figura 63).

B Epitelio
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Conducte
paramesonéfrice  Conduclo Conducto paramesonéfrico
mesonéfrico

Conducto mesonéfrico en
involucion

Figura 63. A) Esquema del corte transversal de una génada diferencidndose a ovario. Se
observan los conductos mesonéfrico y paramesonéfrico. B) Esquema de la seccién longi-
tudinal de un ovario en desarrollo y conducto mesonéfrico en degeneracién. Tomado y

adaptado de Langman. Embriologia Médica. Sadler, T. (2012).

Diferenciacion fenotipica

En la etapa indiferenciada el sistema de conductos sexuales consta de un
par de conductos mesonéfricos y un par de conductos paramesonéfricos.
En el macho a medida que el mesonefros involuciona, algunos tdbulos
excretores establecen contacto con la rete testis y forman los conductillos
eferentes del testiculo. Los conductos mesonéfricos persisten y forman los
principales conductos genitales (epididimo, conducto deferente y conduc-
to eyaculador). Bajo la influencia de la hormona antimulleriana (HAM)
producida por las células de Sertoli, los conductos paramesonéfricos dege-
neran en el macho.

En la hembra los conductos paramesonéfricos forman el oviducto, el
utero y parte de la vagina, mientras que los conductos mesonéfricos invo-
lucionan debido a la ausencia de testosterona (figura 64).
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Figura 64. Esquema en el que se observa el estadio fenotipico indiferenciado (superior)
y la diferenciacién fenotipica en el macho (inferior izquierda) y la hembra (inferior
derecha). Elaboracién propia.

Mesodermo lateral

Hoja espldcnica

En las primeras etapas del desarrollo embrionario, las funciones de nu-
tricién, respiracién y excrecién del embrién se realizan por difusién. Sin
embargo, a medida que el embrién y sus membranas extraembrionarias
crecen rapidamente, este mecanismo se vuelve insuficiente debido a la falta
de reservas en el ovocito y a la necesidad de renovar constantemente el
oxigeno consumido por el metabolismo. Para suplir estas demandas, se
desarrolla el sistema cardiovascular, que es el primero en funcionar durante
la vida embrionaria de los mamiferos. Este sistema estd compuesto por el
corazdn, que actda como bomba, y una red de arterias y venas que trans-
portan sangre desde y hacia los tejidos.

Durante la vida prenatal, la circulacién es diferente a la posnatal, ya que
los pulmones no son funcionales. El intercambio gaseoso, la eliminacién
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de desechos y la incorporacién de nutrientes ocurren a través de los vasos
placentarios o umbilicales.

Desarrollo inicial del sistema cardiovascular: placa cardiogénica

En cada una de las hojas laterales del mesodermo esplécnico, se encuentran
las 4reas cardiacas primitivas. Hacia el final de la gastrulacion, los extremos
craneales de las mismas se contactan entre si y forman la placa cardiogéni-
ca con forma de herradura, que queda situada a craneal de la membrana
bucofaringea y la placa neural en desarrollo. A su vez, queda limitada dor-
salmente por el celoma intraembrionario que posteriormente formard la
cavidad pericdrdica y ventralmente por el endodermo (figura 65).

A Placa cardiogénica B
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Figura 65. A) Esquema de la vista dorsal de un embrién en desarrollo en el que se
observa la formaci6n de la placa cardiogénica. B) Esquema de la seccién longitudinal de
un embrién en desarrollo donde se observa la placa cardiogénica en una posicién craneal
con respecto a la membrana bucofaringea. Tomado y adaptado de Langman. Embriolo-

gia Médica. Sadler, T. (2012).

Ademds de la placa cardiogénica, de la hoja espldcnica también se for-
mardn acimulos hemangiogénicos que dardn origen a las células y vasos
sanguineos intra y extraembrionarios. Durante este proceso, las células pe-
riféricas se aplanan y originan el endotelio (recubrimiento interno de los
vasos sanguineos), mientras que en el centro se forman las células sangui-
neas primitivas. A medida que avanza el desarrollo, a partir de la placa car-
diogénica se forman dos tubos endocardicos, uno a cada lado del embrién.

Con el crecimiento y desarrollo de las somitas, se produce el plegamien-
to lateral, cuya consecuencia es la fusién en la linea media de los dos tubos
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endocdrdicos, excepto en su extremo mds caudal. De esta manera, el tubo
cardiaco, denominado en esta etapa del desarrollo corazén tubular, queda
constituido de craneal a caudal por: el tronco arterioso, el bulbo cardiaco,
el ventriculo primitivo, el atrio y los senos venosos que quedan como es-
tructuras pares (figura 66).

Tronco arterioso

Bulbo cardiaco

Ventriculo
primitivo

Atrio

Seno venoso

Figura 66. Esquema del corazén tubular y sus partes. De craneal a caudal se observa
el tronco arterioso, el bulbo cardfaco, el ventriculo primitivo, el atrio y el seno venoso.
Elaboracién propia.

El tubo cardiaco en desarrollo queda formado por tres capas de teji-
do que lo recubren: el endocardio que reviste internamente el corazén; el
miocardio, que constituye la pared muscular y el epicardio o pericardio
visceral, que cubre el exterior del tubo (figura 67).

Figura 67. Esquema de diferentes cortes transversales del embrién durante el proceso de
formacién del tubo cardiaco primitivo a partir de la hoja espldcnica lateral. Se evidencia
la importancia del plegamiento lateral en su formacién. Tomado y adaptado de Lang-
man. Embriologia Médica. Sadler, T. (2012).
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Simultineamente, con el cierre del tubo neural y la formacién de las
vesiculas cerebrales, el embrién sufre un plegamiento céfalo-caudal. Como
consecuencia, el corazén en desarrollo y la cavidad pericdrdica se relocali-
zan y quedan ubicados a ventral y caudal de la membrana bucofaringea, en
la cavidad tordcica (figura 68).
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Figura 68. Esquema en el que se observa el posicionamiento y la formacién del corazén
tubular a partir de la placa cardiogénica. Se evidencia la importancia del plegamiento
céfalo-caudal en su formacién. Tomada y adaptada de Essentials of domestic animals

embryology. Hyttel, P. ez al. (2010).

Circulacion en el corazén primitivo

Al principio la circulacién a través del corazén primitivo es de tipo flujo y
reflujo y posteriormente las contracciones cardiacas coordinadas producen
un flujo unidireccional. De este modo la sangre penetra en el seno venoso
desde el embrién a través de la vena cardinal comun, de la placenta por
medio de la vena umbilical y del saco vitelino a través de las venas vitelinas.
La sangre que ingresé al seno venoso se transporta al atrio y de alli al ven-
triculo primitivo. Cuando este se contrae, la sangre es bombeada a través
del bulbo cardiaco y el tronco arterioso, llegando por los arcos aérticos a
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la aorta dorsal para ser distribuida en el embrién, saco vitelino y placenta

(figura 69).
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Figura 69. Esquema de un embrién en desarrollo en el que se observan las principales
redes circulatorias durante el periodo somitico. Elaboracién propia.

Desarrollo del sistema muscular

El mesodermo espldcnico dard lugar a la musculatura del corazén (muscu-
lo cardiaco), asi como también a los musculos lisos de los sistemas digesti-
vo y respiratorio. Como se menciond anteriormente, casi toda la muscula-
tura esquelética del embrién derivard del mesodermo somitico (miotoma)
mientras que los musculos de la regién de cara y cuello, lo hardn del mes-
odermo faringeo._

Hoja Somdtica

Desarrollo del sistema dseo

A partir de la hoja somdtica del mesodermo lateral se formardn los huesos
del esqueleto apendicular. Como se menciond anteriormente, el mesoder-
mo somitico (esclerotoma) dard origen al esqueleto axial y el ectomesén-
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quima del mesodermo faringeo a los huesos del crineo, de la cara y el
cuello.

Derivados del Endodermo

Desarrollo inicial del sistema digestivo

A partir de los plegamientos céfalo-caudal y lateral del embrién, parte del
saco vitelino primitivo (recubierto dorsalmente por el endodermo) se in-
corpora en el embrién formando un tubo intraembrionario (figura 70).
Dicho tubo, que estd revestido internamente por endodermo y rodeado
mds externamente por mesodermo espldcnico, se denomina intestino pri-
mitivo.
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Figura 70. Esquema que muestra los plegamientos del embrién y su consecuencia en
la formacién del intestino primitivo. Tomado y adaptado de Langman. Embriologia
Meédica. Sadler, T. (2012).

Division del intestino primitivo y sus derivados
El intestino primitivo se divide en tres partes (figura 71):

El intestino anterior, dard origen a la faringe, el eséfago, el esbozo la-
ringotraqueal, el estémago, la primera porcién del duodeno, el higado, la
vesicula biliar, las vias biliares y el pdncreas.

El intestino medio se comunica inicialmente con el saco vitelino a tra-
vés de una amplia abertura; mds tarde, esta comunicacién se reduce a un
delgado conducto, denominado conducto onfalomesentérico que persiste
mientras el saco vitelino esté presente. Formard la porcién final del duode-
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no, el yeyuno, el ileon, el ciego, el colon ascendente y la primera parte del
colon transverso.

El intestino posterior dard origen a la porcién final del colon transverso,
el colon descendente, el colén sigmoide, el recto y el conducto anal.
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primitiva
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medio
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Figura 71. Esquema que evidencia la diferenciacion del intestino primitivo en anterior,
medio y posterior. Elaboracién propia.

A medida que avanza el desarrollo embrionario, el intestino deja de ser
un tubo ciego y comienza a comunicarse con el exterior, a través de las
cavidades oral y anal y la apertura del sistema urogenital.

El intestino primitivo se localiza dorsalmente en el embrién y se man-
tiene suspendido de las paredes del cuerpo dorsal y ventral por mesenterios
desarrollados a partir del mesodermo.
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El intestino medio crece mds rdpidamente que el cuerpo en general, y
forma un bucle suspendido en el mesenterio dorsal, el asa intestinal prima-
ria. Debido a que durante esta fase del desarrollo el higado hematopoyé-
tico ocupa la mayor parte de la cavidad abdominal, las asas intestinales en
desarrollo se desplazan fuera de la cavidad abdominal hacia el celoma ex-
traembrionario. Este proceso se conoce como hernia umbilical fisiolégica.
Mis tarde, cuando la médula ésea comienza a producir células sanguineas,
el higado disminuye de tamano relativo y las asas intestinales regresan a la
cavidad abdominal.

Desarrollo inicial del sistema respiratorio

En el intestino anterior, a caudal de la faringe y a la altura del eséfago en
desarrollo, se forma el tabique traqueoesofdgico, definiendo asi el diverti-
culo respiratorio (Figura 72).

A B Cc

TECSHr DD

Figura 72. Esquema que representa el desarrollo del diverticulo respiratorio en la region
del intestino anterior (A) formacién del tabique traqueoesofdgico (B) y la diferenciacion
de estructuras digestivas y respiratorias (C). Elaboracién propia.

Este diverticulo respiratorio forma una estructura sobre la linea media
denominada trdquea y dos evaginaciones laterales, los esbozos pulmonares.
Estos tltimos se ramifican formando los bronquios principales, cuya canti-
dad varia segtin la especie. Al producirse el crecimiento en direccién caudal
y lateral, los esbozos pulmonares se introducen en la cavidad celémica. En
el desarrollo posterior, los bronquios principales se dividen repetidamen-
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te dando los bronquiolos terminales y los alvéolos primitivos (figura 73).
Aunque los alvéolos primitivos que se forman permitirian que el neona-
to respire, los alvéolos maduros no se forman hasta que los pulmones se
vuelven funcionales después del nacimiento. Al nacer, la mayor parte del
liquido en el sistema respiratorio se expulsa a través de la boca y la nariz. La
primera inspiracién llena el sistema con aire; el liquido restante se elimina
por absorcién de las células epiteliales y se transporta a los sistemas circu-
latorios sanguineo y linfitico.
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Figura 73. Esquema del sistema respiratorio en desarrollo. Se observa la formacién de
los bronquios y su bifurcacién hasta formar los pulmones maduros. Elaboracién propia.
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Capitulo 5

Membranas extraembrionarias y placenta

Membranas extraembrionarias

Las membranas o anexos extraembrionarios son estructuras que no forman
parte del embrién pero que poseen una importancia funcional durante la
etapa prenatal. Dichas membranas son el amnios, el corion, el saco viteli-
no y el alantoides (figura 74). Entre sus principales funciones se encuen-
tran el aporte de nutrientes, el intercambio respiratorio, la eliminacién de
desechos metabdlicos y la proteccién mecdnica del embrién. Los anexos
que estdn involucrados en el intercambio materno-fetal se encuentran muy
vascularizados, y en el caso de los mamiferos contactan al embrién con el
Utero materno para formar la placenta.
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Figura 74. Esquema de la formacién de las membranas extraembrionarias por plega-
miento (A) y su disposicién con respecto al embrién (B). Elaboracién propia.

Ammnios

El amnios es una membrana que recubre al embrién y lo separa del medio
que lo rodea. Se origina a partir del ectodermo extraembrionario y la hoja
somdtica del mesodermo extraembrionario (somatopleura). El proceso de
formacién del amnios o amniogénesis puede ocurrir por dos mecanismos:
cavitacién o plegamiento. La amniogénesis por cavitacién es propia de los
primates por tal motivo no serd desarrollada. En aves y mamiferos domés-
ticos, la amninogénesis ocurre por plegamiento (figura 74 A). En este caso,
la somatopleura forma los pliegues amnidticos a cada lado del embrién los
que comienzan a elevarse sobre el mismo y crecen dorsalmente fusiondn-
dose en la linea media. La formacién de estos pliegues establece los limites
del embrién y delimita los celomas intra y extraembrionario.

El liquido amnidtico estd compuesto principalmente por agua, sales
disueltas, moléculas orgdnicas y células descamadas. Este liquido ocupa
la cavidad amnidtica y es continuamente secretado y reabsorbido por las
células que tapizan esta cavidad, pero mds tarde recibe secreciones prove-
nientes del sistema urinario, digestivo y respiratorio.

Las funciones son: evitar la desecacién y las adherencias del embrién a
las estructuras que lo envuelven, permitir la realizacién de movimientos
que contribuye al desarrollo del aparato locomotor, amortiguar posibles
traumatismos externos y cambios bruscos de la temperatura ambiente y
favorecer la lubricacién durante el parto.
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Corion

El corion es la membrana extraembrionaria més externa que rodea al em-
brién, cuya composicién difiere entre mamiferos y aves, aunque en ambos
casos se origina por procesos de plegamiento.

En los mamiferos, el corion estd constituido por la asociacién entre la
hoja somdtica del mesodermo extraembrionario y el trofoblasto (trofoec-
todermo). Durante el plegamiento que da origen al amnios, previamente
descripto, la hoja somdtica se repliega y se extiende rodeando externamen-
te la vesicula embrionaria. En este proceso, dicha hoja establece contacto y
se asocia con el trofoblasto, dando lugar a la formacién del corion.

En las aves, en cambio, el corion estd formado por la somatopleura,
resultante de la asociacién entre la hoja somdtica del mesodermo extraem-
brionario y el ectodermo. Su formacién también ocurre por plegamiento:
tanto la hoja somdtica como el ectodermo se repliegan conjuntamente lue-
go de la formacién del amnios, rodeando externamente toda la vesicula
embrionaria y constituyendo asi el corion.

Dado su origen, el corion carece de vasos sanguineos por lo que requie-
re de la vascularizacién que le puede aportar el alantoides o el saco vitelino
de acuerdo a la especie (véase mds adelante).

Este anexo cumple distintas funciones en aves y mamiferos domésticos.
En las aves, se adhiere a la membrana testdcea interna para realizar el in-
tercambio gaseoso a través de los poros de la cdscara. En mamiferos es el
responsable del intercambio materno y fetal, para ello forma vellosidades
que le permiten incrementar la superficie de contacto con el ttero. En las
dreas donde se forman vellosidades se denomina corion frondoso, mientras
que las dreas que carecen de estas se denominan corion liso. Las vellosida-
des primarias estdn formadas tinicamente por la capa celular més externa
del corion (epitelio); luego se introduce en ellas parte del mesodermo ex-
traembrionario y constituyen las vellosidades secundarias. Finalmente, se
desarrollan vasos sanguineos alantoideos provenientes de la hoja esplécnica
del mesodermo extraembrionario, denominindose vellosidades terciarias

(figura 75).
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Figura 75. Esquema del desarrollo de las vellosidades coridnicas en mamiferos. Elabora-
cién propia.

Alantoides

El alantoides es una membrana originada a partir del endodermo extraem-
brionario y la hoja esplédcnica del mesodermo extraembrionario (esplac-
nopleura). Se forma como una evaginacién del intestino caudal que crece
con rapidez ocupando el celoma extraembrionario (figura 74 B). Su parte
mds proximal permanece dentro del cuerpo embrionario y participa en la
formacién de la vejiga.

El liquido alantoideo estd compuesto principalmente por agua, produc-
tos de desecho (urea, creatinina y dcido urico) y electrolitos. Este liquido
ocupa la cavidad alantoidea y presenta una coloracién amarillenta por la
presencia de compuestos nitrogenados.

Tanto en aves como en mamiferos domésticos, el alantoides actiia como
un reservorio de los productos de desecho del embrién. En aves estd fun-
cién es esencial dado que se desarrolla dentro del huevo. Por su parte, en
los mamiferos si bien almacena las sustancias excretadas por los rifiones, es
la placenta la que cumple la funcién de excrecién de los mismos.

Como se describié previamente, el alantoides, toma contacto con el
corion y forma la membrana corioalantoidea. En aves, se relaciona con
la membrana testdcea y ésta con los poros de la cdscara. Esto le permite
realizar el intercambio de gases con el exterior y también la incorporacién
de calcio a partir de la cdscara, que serd utilizado para la formacién del
esqueleto del embridn.
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En mamiferos la membrana corioalantoidea forma la parte fetal de la
placenta definitiva. Esta le permite el intercambio materno-fetal, obtenien-
do nutrientes de la sangre materna, (nutricién hemotréfica) y excretando
sus propios desechos.

Saco vitelino

El saco vitelino es una membrana originada a partir del endodermo ex-
traembrionario y la hoja espldcnica del mesodermo extraembrionario (es-
placnopleura). Durante la gastrulacién, las primeras células que migran
del epiblasto para formar el endodermo intraembrionario, van a desplazar
al hipoblasto subyacente, el cual se extenderd progresivamente en senti-
do ventral diferencidndose en endodermo extraembrionario y rodeando
al vitelo (en las aves) o al blastocele (en mamiferos). Esta nueva cavidad
que se forma, se denomina saco vitelino primitivo. Posteriormente, la hoja
espldcnica del mesodermo lateral se asocia al endodermo, constituyendo el
saco vitelino definitivo (figura 74).

Este anexo cumple diferentes funciones en aves y mamiferos. En las
aves, debido a que el embrién se desarrollard dentro del huevo, cumple
una funcién nutritiva fundamental. En este sentido, el vitelo es digerido
por enzimas liberadas por el endodermo que rodea a esta vesicula y llega al
embrién por medio de los vasos vitelinos.

Por su parte, en algunos mamiferos como equinos y carnivoros, parti-
cipa junto con el corion en la formacién de la placenta coriovitelina u on-
faloplacenta durante el primer tercio de la gestacién (véase mds adelante).

Tanto en aves como mamiferos, el saco vitelino constituye un reser-
vorio de CGP que dardn lugar a las gametas y, ademds, forma islotes he-
mangiogénicos que originardn los primeros vasos y células sanguineas del
organismo.

Placenta

En los mamiferos, el crecimiento y la supervivencia del feto dependen ex-
clusivamente de la placenta. La misma es un érgano transitorio formado
por tejidos embrionarios (o fetales) y maternos, que permiten el intercam-
bio fisiolégico y minimizan las posibilidades de rechazo del embrién por el
sistema inmune materno. Aunque la placenta se desarrolla temporalmente,
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es indispensable ya que representa la interfase entre la madre y el feto en
desarrollo, realizando importantes funciones durante la gestacién (respira-
torias, nutritivas, excretoras, inmunes y enddcrinas) mientras los érganos
fetales se forman y maduran.

A medida que el blastocisto desciende por el oviducto para llegar al
utero, es nutrido por las secreciones de las glindulas endometriales, lo que
se denomina nutricién histotréfica. Luego de la implantacién, debido a
que las demandas del embrién son cada vez mayores, se hace necesario un
mecanismo nutritivo més eficiente, por lo que se forma la placenta, que
aporta una nutricién hemotréfica, que facilita y garantiza el intercambio
de nutrientes, desechos y otros productos a través de la sangre materna y
fetal.

La porcién fetal de la placenta (el alantocorion) establece contacto con
la parte materna (el endometrio) mediante la formacién progresiva vello-
sidades alantocoriénicas, que se describieron previamente en este capitulo.

Funciones

La placenta asume progresiva y temporalmente las funciones eventuales de
los pulmones fetales (intercambio gaseoso), del tracto gastrointestinal (ab-
sorcién de nutrientes) y de los rinones (regulacién del volumen del liquido
y la eliminacién de los metabolitos residuales), mientras estos 6rganos se
desarrollan. También actiia como 6rgano endocrino liberando hormonas
esteroideas y peptidicas y protege al feto de la respuesta inmune materna,
impidiendo que éste sea rechazado como cuerpo extrafo y regulando la
transferencia de anticuerpos maternos segtn la especie.

Funcion de intercambio

La placenta estd destinada al intercambio fisiolégico entre la madre y el
feto, siendo el intercambio gaseoso (O, y CO,) la funcién primordial de
este Organo, seguida por el transporte de sustancias nutritivas (agua, glu-
cosa, aminodcidos, dcidos grasos libres, vitaminas, electrolitos, hormonas,
anticuerpos) y la excrecién de productos de desecho del metabolismo fetal
(urea y CO,). Este intercambio fisiolégico ocurre entre los vasos sangui-
neos fetales y maternos; permitiendo que el oxigeno y los nutrientes san-
guineos (hemdétrofo) sean incorporados al embrién y que sus metabolitos
toxicos sean eliminados (Figura 70).
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El pasaje de sustancias por la placenta es similar a los mecanismos utili-
zados por las membranas bioldgicas, por lo tanto, depende del tamano de
la sustancia, el coeficiente de liposolubilidad y la presencia de moléculas
transportadoras. A su vez, la permeabilidad de la barrera placentaria varia
con el tipo de placenta de cada especie en particular.

Desde la madre

Nutrientes maternos Otros Xenobioticos Agentes infecciosos
- Aminodcidos - Hormonas - Drogas - Virus
- Glucosa - Anficuerpos - Pesticidas - Bacterias
- Acidos grasos - Oxigeno - Pardsitos
- lones
- Vitaminas
PLACENTA

- Didrido de carbono
- Desechos metabdlicos

Desde el feto

Figura 76. Esquema que representa el intercambio entre la madre y el feto a través de la
placenta. Elaboracién propia.

Funcion endocrina

Las hormonas placentarias, peptidicas (lactégeno placentario y gonadotro-
fina coridnica) y esteroideas (progesterona y estrégeno), juegan un papel
vital en el establecimiento y mantenimiento de la prefiez, la adaptacién del
organismo materno a ésta, el crecimiento y desarrollo del feto y el mecanis-
mo del parto. Estas hormonas pueden ejercer una accién local (autocrino)
o actuando a nivel uterino o fetal (paracrino), variando ampliamente el
tipo de hormona y sus concentraciones de una especie a otra.

Funcion inmunitaria

La gestacién implica la aceptacién materna de tejidos que expresan pro-
teinas de origen paterno en el trofoblasto. De este modo, debe producirse
la tolerancia materno-fetal para que la madre no rechace al feto. Existe un
mecanismo compatibilizador dado principalmente por la produccién de
factores inmunosupresores e inmunomoduladores por parte de la placenta.
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Para favorecer la supervivencia del neonato es necesario el pasaje de an-
ticuerpos desde la madre a partir de la placenta (gestacién) o del calostro.
La placenta actiia como una barrera semipermeable entre la madre y el
feto, limitando la transferencia de células inmunitarias y agentes patégenos
a lo largo de la gestacién, esta transferencia depende exclusivamente del
tipo de placenta siendo mds significativo en las placentas invasivas.

Clasificacién de la placenta

Existen diferentes formas de clasificar las placentas en los mamiferos. Entre
los aspectos mds relevantes que se analizan se encuentran aquellos relacio-
nados a la morfologia placentaria, la estructura histolégica de la interfaz
materno-fetal y el grado de invasividad de la placenta en el tejido materno.

Clasificacion anatémica o morfoldgica

Se basa en la distribucién de las vellosidades coridnicas sobre la superficie
del corion (figura 77). Teniendo en cuenta esto, se clasifican como:

* Difusa completa (equinos): las vellosidades en contacto con el en-
dometrio uterino se distribuyen en toda la superficie del corion.

* Difusa incompleta (porcinos): las vellosidades coriénicas que con-
tactan al endometrio uterino se distribuyen en toda la superficie del
corion excepto en los dos extremos llamados apéndices necréticos
donde hay corion liso.

* Cotiledonaria (rumiantes): las vellosidades del corion se agrupan en
rosetas llamadas “cotiledones” que se relacionan con estructuras en-
dometriales maternas llamadas “cardnculas”. Cuando las cartinculas
entran en contacto con las membranas fetales, aumentan su tamafno
formando relieves de superficie convexa en bovinos y céncava en
ovinos y caprinos. Los cotiledones en unién con las cartinculas for-
man el placentoma. Su niimero varfa de acuerdo a la especie animal.

* Zonal o anular (carnivoros): este tipo de placenta muestra una zona
intima de contacto materno-fetal que forma un cinturén o anillo
central en el saco coridnico.
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Discoidea o discoidal (monos, humanos y roedores): las vellosida-
des del corion abarcan un drea circular y polarizada presentindose
en forma de disco.

Placenta discoidal Placenta cotiledonaria
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Figura 77. Esquema que representa los diferentes tipos de placentas segtin la clasifica-

cién morfoldgica o anatémica. Elaboracién propia.

Clasificacion histolégica

Se basa en el ndmero de capas de tejidos que separan la sangre fetal y la
materna. Cuando la barrera placentaria estd completa presenta seis capas:
tres de origen fetal (epitelio del corion, tejido conectivo indiferenciado o
mesénquima fetal y endotelio de los capilares sanguineos) y tres de origen
materno (epitelio del dtero, tejido conectivo y endotelio de los capilares
sanguineos). Segtn la especie, algunas de las capas maternas pueden desa-
parecer por la actividad invasiva del trofoblasto (figura 78). De acuerdo a
esto, las placentas se pueden clasificar en:

Epiteliocorial (porcino y equino): Presenta todas las capas de la
barrera placentaria. El epitelio del corion (vellosidades coridnicas)
contacta con el epitelio del ttero, existiendo interdigitaciones en-
tre ambos tejidos. En porcinos, entre las vellosidades coriénicas se
encuentran pequenas zonas del corion denominadas areolas, que
coinciden con la apertura de las glindulas endometriales y ayudan
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a la nutricién histotréfica. En equinos estas areolas también existen,
pero son intercotiledonarias.

* Sinepiteliocorial (bovino, caprino y ovino): Inicialmente este tipo
de placenta se denominé sindesmocorial porque se consideraba que
el epitelio uterino estaba ausente, quedando el epitelio del corion
en contacto con el tejido conectivo endometrial. Posteriormente,
se evidencié que algunas células del trofoblasto fetal migran y se
fusionan con las del epitelio materno formando sincitios. Estas es-
tructuras comprenden un gran citoplasma con muchos nicleos en
su interior. De esta forma, actualmente se denomina como sinepi-
teliocorial.

* Endoteliocorial (carnivoros): En este tipo de placenta desaparece el
epitelio materno y parte del tejido conectivo, contactando el corion
directamente con el endotelio de los vasos sanguineos maternos. De
esta manera, solo cuatro capas de tejido separan la sangre materna

de la fetal.

*  Hemocorial (primates y roedores): Todo el tejido endometrial ma-
terno se pierde por lo que el corion fetal contacta directamente con
la sangre materna, determinando la presencia solamente de las tres
capas fetales entre la circulacién materno-fetal.

La placenta hemocorial juega un rol fundamental en la transferencia
pasiva de anticuerpos de la madre al feto, en tanto que la placenta en-
doteliocorial posee una barrera intermedia permitiendo que una pequena
proporcién de estas inmunoglobulinas se transfieran a los fetos, siendo
necesario el correcto calostrado de las crias. Las placentas de tipo epitelio-
corial y sinepiteliocorial no permiten el pasaje de anticuerpos en el periodo
prenatal, por lo que las crias dependen exclusivamente del calostro mater-
no para adquirirlos.
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Figura 78. Esquema que representa los tipos de placentas que se forman segtn la clasi-
ficacién histoldgica. F: fetal, M: materno. Tomada y adaptada de Essentials of domestic
animals embryology. Hyttel, P. ez a/. (2010).

Clasificacion obstétrica

Esta clasificacién tiene en cuenta el grado de destruccién de la mucosa
uterina al momento del parto y la pérdida de sangre en el mismo. En este
sentido, la placenta puede ser:

* Decidua o invasiva (carnivoros, primates y roedores): La placenta se
caracteriza por un alto grado de unién entre la parte fetal y materna,
con pérdida de algin estrato de tejido materno. Al producirse el
parto, parte del endometrio es expulsado junto con la placenta fetal
provocando hemorragias.

* Adecidua o no invasiva (rumiantes, porcinos y equinos). El corion
fetal no invade la mucosa uterina. En el parto, las vellosidades co-
riénicas se desprenden de la mucosa uterina similar a como se se-
paran los dedos de un guante, por lo que la placenta expulsada no
contiene tejido materno y no hay hemorragias.

Caracteristicas reproductivas especificas y placentacién por
especie

Porcinos

En la cerda, a los 2-4 dias tras la ovulacién y si hubo fecundacién, entran
en el oviducto unas 20 mérulas aunque, aproximadamente, solo unas 12
finalizardn su desarrollo. Aproximadamente al dia 6 posterior a la ovula-
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cién, se produce la eclosion del blastocisto que previo a implantarse cambia
desde una forma esférica, de 1 cm de didmetro a una tubular, que alcanza
aproximadamente 2 cm de largo. Finalmente, el blastocisto sufre un pro-
ceso de elongacidn extremo, convirtiéndose en una estructura filamentosa
que puede llegar a tener mds de 1 metro de longitud. Con esta forma, se
produce la implantacién que se inicia el dia 13 y finaliza el dia 18.

El saco vitelino involuciona muy rdpidamente y cuando la gestacién
finaliza, no quedan restos del mismo. La formacién del amnios comienza
el dfa 12 En la regién dorsal del mismo, se presenta una unién persistente
con el corion (membrana amniocoriénica) que hace que, durante el parto
y al romperse el alantocorion, el animal nazca desprovisto de amnios, el
cual serd expulsado posteriormente junto con la placenta. El alantoides
inicia su formacién sobre el dia 15, se expande rdpidamente ocupando el
celoma extramebrionario, excepto en las zonas de la unién amniocoriénica
a dorsal, y se fusiona con el corion entre los dias 19 a 30. Posteriormente,
alrededor del dia 30, el alantocorion de cada extremo de la vesicula em-
brionaria sufre falta de irrigacién sanguinea y degenera, convirtiéndose en
una zona fibrosa de color marrén oscuro denominado apéndice necrético

(figura 79).

saco
vitelino

apéndices
necroticos

Figura 79. Vesicula embrionaria porcina. Fotografia (A) con las caracteristicas morfolé-
gicas que presenta el corion. Esquema (B) donde se observa la disposicién y relacién de
las membranas extraembrionarias. Elaboracién propia.

La placenta corioalantoidea del cerdo es difusa, epiteliocorial y adeci-
dua. Queda constituida desde el dia 30. Las vellosidades se distribuyen
uniformes por toda la superficie coridnica, excepto en los apéndices necré-
ticos. Entre el corion liso y el endometrio se acumulan secreciones glan-
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dulares que forman pequefios abultamientos que se denominan areolas y
mantienen la nutricién histotréfica a lo largo de la gestacién (figura 80).
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Figura 80. Esquema de un corte longitudinal de la placenta porcina. En la misma
pueden observarse las areolas, sitios de unidn entre el epitelio coridnico y las gldndulas
uterinas maternas que permiten la nutricién histotréfica. Elaboracién propia.

La gestacién dura aproximadamente 114 dias (3 meses, 3 semanas y 3
dias). Durante el parto, debido a que la placenta es epiteliocorial y por lo
tanto hay una simple aposicién entre las membranas maternas y fetales, no
hay pérdida de tejidos ni hemorragias, tratdindose entonces de una placenta
adecidua.

Rumiantes

El cigoto entra en el Gtero bovino en estadio de 8-16 células alrededor del
dia 4 post-ovulacién. El blastocisto eclosiona de la ZP el dia 9. Sufre un
rapido proceso de elongacién, aunque no tan extremo como en el cerdo,
de manera que el saco embrionario pasa de tener una forma esférica de 2-3
mm a una forma tubular de 10 cm de longitud y luego filamentosa de 35
cm de longitud. Esta estructura se extiende desde el extremo de un cuerno
uterino al otro y el embridn se sitta en el cuerno uterino gestante. La im-
plantacién se inicia al final de este proceso de elongacién, alrededor del dia
21. Finalmente, al aumentar en grosor, el saco se adapta al lumen uterino
expandiéndose en ambos cuernos uterinos.
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El saco vitelino pierde contacto con el corion e involuciona muy rdpi-
damente, convirtiéndose en una pequefia vesicula de la que no quedard
vestigio en la gestacién tardia. No llega a establecerse la placenta transitoria
(coriovitelina) funcional. El amnios completa su desarrollo alrededor del
dia 18 y sus porciones dorsales quedan unidas de forma permanente al co-
rion (membrana corioamnidtica); esto hace, al igual que en el cerdo, que el
feto nazca sin membranas cubriéndolo.

El alantoides se forma desde el dia 19 y queda adherido a todo el resto
del corion a los 30-35 dias. Dado que no se forma placenta coriovitelina,
los rumiantes solo poseen placenta corioalantoidea. Es de tipo sinepitelio-
corial, cotiledonaria y adecidua (figura 81).
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Figura 81. Vesicula embrionaria de rumiantes. Fotograffa (izquierda) con las caracte-
risticas morfoldgicas que presenta el corion. Esquema (derecha) donde se observa la
disposicién y relacion de las membranas extraembrionarias. Elaboracién propia.

La formacién de la placenta ocurre en unas elevaciones preexistentes en
el endometrio del dtero no gestante denominadas cartinculas (porcién ma-
terna de la placenta). Las mismas son pequefias y se presenta en un niimero
de 80-140 en bovinos y de 75-100 en pequefios rumiantes. Su superficie
presenta algunas modificaciones dependientes de la especie, es convexa en
la vaca, céncava en la oveja y en forma de disco plano en la cabra (figura
82).

La placentacién en los bovinos comienza sobre el dia 35 (30 en ovejay
cabra) al proliferar las vellosidades del alantocorion que se sittian a nivel de
las cartinculas; estas vellosidades constituyen los cotiledones (porcién fetal
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de la placenta). Ambas estructuras (cardnculas y cotiledones) forman los
placentomas (figura 82).

convexo concavo plano
(vaca) (oveja) (cabra)

Figura 82. Esquemas (superior) y fotografias (inferior) que muestran los placentomas
en las diferentes especies de rumiantes. Elaboracién propia.

Previamente, se han formado vellosidades sobre toda la superficie co-
ridnica distribuidas uniformemente, de forma similar al cerdo, pero poste-
riormente involucionan las que se sittian a nivel de las dreas intercaruncu-
lares, que evoluciona a corion liso, libre de vellosidades. La gestacién dura
aproximadamente 9 meses (40 semanas) en el vacuno y 5 meses en oveja
y cabra.

Equinos

El embrién entra al ttero entre los dias 6 y 7 post-ovulacién en estadio de
moérula compacta o blastocisto temprano. Luego de la eclosién del blasto-
cisto, la vesicula embrionaria en el equino permanece de forma esférica y
completamente suelta dentro de la cavidad uterina, donde se mueve cons-
tantemente desde un extremo al otro de los cuernos entre los dfas 10 a 16;
quedando finalmente inmovilizado en su lugar de implantacién alrededor
del dia 16, en la base de uno de los cuernos uterinos.
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El dia 55 ocupa el cuerno gestante y el cuerpo, y el dia 80 ocupa todo
el utero. El amnios queda cerrado el dia 20. No se establece en la regién
dorsal la unién entre el amnios y corion, lo que explica que el potrillo naz-
ca cubierto por esta membrana y lo que puede provocar su asfixia si no es
retirada rdpidamente.

El alantoides empieza a formarse sobre el dia 21. A los 28 dias contor-
nea completamente al amnios, se va expandiendo progresivamente rodean-
do lateralmente al saco vitelino. -

En equinos, la placenta se desarrolla inicialmente como una placenta
coriovitelina u onfaloplacenta (figura 83), en la cual la pared del saco vite-
lino se une con el corion, formando vellosidades coriovitelinas. Este tipo
de placenta proporciona la base del intercambio materno-fetal hasta el dia
42 de prefiez, momento en el cual el saco vitelino experimenta un proceso
de regresién (totalmente involucionado entre 56 y 75 dias). La placenta
corioalantoidea se desarrolla tardfamente.

Membrana
corioalantoidea

onfalo- Saco
placenta  vitelino

Figura 83. Vesicula embrionaria de equinos. Esquema (izquierda) donde se observa la
disposicién y relacién de las membranas extraembrionarias. Fotograffa (derecha) con las
caracteristicas morfoldgicas que presenta el corion. Elaboracién propia.

La placenta corioalantoidea se establece progresivamente desde la 62
semana, coexistiendo durante un tiempo con la coriovitelina, hasta la 202
semana en la que queda completamente formada. Se produce la evolu-
cién estructural y morfoldgica que caracteriza la placenta de los equinos:
las vellosidades primarias, secundarias y terciarias se desarrollan por toda
la superficie y se agrupan formando los microcotiledones (figura 84). El
microcotiledén es la unidad primaria de intercambio hemotréfico de la
placenta. De esta manera, la placenta corioalantoidea o definitiva es epite-
liocorial (microcotiledonaria), difusa y adecidua.
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Figura 84. Esquema (A) y microfotografia éptica (B) que muestra los microcotiledones
de la placenta equina. Elaboracién propia.

En las 4reas intermicrocotiledonarias se forma una abundante red de
areolas interconectadas, que mantienen la nutricién histotréfica.

La gestacién en la yegua dura aproximadamente 335-345 dias, tenien-
do la particularidad de un amplio rango gestacional llegando inclusive has-
ta los 405 dias de prenez

Carnivoros

En la perra, varias mérulas entran en el Gtero con 16-32 blastémeros a los
8 dias desde la fecundacién. La eclosién del blastocisto ocurre alrededor de
los dias 12-13 luego de la fecundacién; en este momento el blastocisto tie-
ne 2.6 mm de didmetro. Los blastocistos han migrado a lo largo del dtero,
distribuyéndose equidistantes e inician la implantacién.

El amnios finaliza su formacién aproximadamente a los 15 dias. Al
igual que en equinos, no existe amniocorion por lo que los cachorros na-
cen cubiertos por esta membrana que la madre se encarga de retirar al
nacimiento.

El alantoides inicia su formacién el dia 15, expandiéndose progresi-
vamente por el celoma extraembrionario; al mes cubre completamente al
amnios y al saco vitelino en regresion.
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El saco vitelino se constituye desde el dia 14 y adquiere forma de T
invertida, formando la placenta coriovitelina u onfaloplacenta (figura 85)
que, durante la cuarta semana de gestacién, pierde su contacto con el co-
rion e involuciona progresivamente y al nacimiento atin quedan vestigios
situados en el cordén umbilical.

La placenta corioalantoidea o definitiva por su parte, es endoteliocorial,
zonal, decidua y laberintica (perro) o laminar (gato) y se instaura desde los
20 dias, coexistiendo con la onfaloplacenta durante un tiempo.

Las vellosidades placentarias (corion frondoso) se disponen en forma
de faja o anillo en las zonas centrales del saco coriénico. A ambos lados
se dispone la zona paraplacentaria constituida por corion liso (figura 85).

A

Figura 85. Vesicula embrionaria de carnivoros. Esquema (izquierda) donde se observa la
disposicién y relacién de las membranas extraembrionarias. Fotografia (derecha) con las
caracteristicas morfoldgicas que presenta el corion. Elaboracién propia.
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Introduccion a la
Biologia del desarrollo de los

animales domésticos
Aportes para el aprendizaje del desarrollo temprano

Andrea Bozzo, Romina Bellingeri, Natalia Picco, Débora Cots,
Damiana Borghi Tomds Diaz, Carolina Flores Bracamonte

y Stefam Gregori

(Comps.)

La biologia del desarrollo constituye un campo fundamental para comprender
los procesos iniciales de formacidn y desarrollo temprano en los animales
domésticos. En particular, esta tematica tiene implicaciones profundas para la
Medicina Veterinaria, la produccién animal y el avance de las tecnologias
reproductivas. En este marco, la presente publicacion ofrece una introduccidn
accesible y comprensible a los procesos de desarrollo temprano de animales de
interés veterinario y productivo.

La obra ofrece una vision fundamental y accesible de los procesos bioldgicos que
ocurren durante las primeras etapas del desarrollo en los animales domésticos
—nbovinos, porcinos, equinos, caninos y felinos— y en las aves. Presenta
conceptos claves sobre la gametogénesis, la fecundacion, la segmentacion, la
blastulacidn, la gastrulacidn y el periodo somitico, con el desarrollo inicial de
cada uno de los sistemas del organismo. Para finalizar, se aborda el desarrollo
comparado de las membranas extraembrionarias y de la placenta.
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