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l. RESUMEN 

En el ovario de la gallina adulta se identifican dos tipos de folículos (latín: folliculus-saco 

pequeño), los inmaduros de crecimiento lento de la linea blanca y los preovulatorios de 

.. crecirnief1to: rápido de la línea amarilla. En los folículos inmaduros, están incluidos desde los 

corticalesiffien6res (<) a 1 mm de diámetro, hasta los de 8 mm, en los cuales se distinguieron 

. tr~~ ~:~~)~~~~~~s.de células esteroidogénicas: células de la capa granulosa, células intersticiales 
. .,. . . ... ,. . . ·./ , . '' . .. 

ubic~da~;~ri~f~c·;:~~~ interna y células poco diferenciadas, aromatasa positivas, localizadas en la 

···: t~cn :ixic·~:,,~{1··~~C:~sahe que la secrcciún hormonal se mndi lica a lo largo de la foliculogéncsis, al 

·p;incipio:la gr~nulosa de los folículos pequeños inmaduros es esteroidogénicamente inactiva, 

i~idándose la actividad hormonal a partir de los foliculos de 1 a 2 mm, donde se aprecia un 

incremento de progesterona que se mantiene hasta la ovulación Por el contrario, la producción 

de andrógenos en la teca interna. así como la síntesis del 1 7¡3-estradiol de la teca externa, 

disminuyen en los folículos de mayor tamaño. A pesar que se tiene información sobre las 

poblaciones celulares que constituyen a los folículos inmaduros, existen muchas interrogantes 

sobre cuál es su origen y cómo se modifican a través de la maduración 

El interés de este trabajo fue determinar los cambios morfológicos y morfométricos de las 

subpoblaciones celulares que conforman los folículos inmaduros del ovario de la gallina \Vhite 

Leghorn adulta en franca postura, para lo cual se obtuvieron los folículos inmaduros de < 1 a 8 

.mm de diámetro, en los que se realizó el estudio con microscopia de luz y electrónica de 

transmisión. Los resultados obtenidos demostraron que en los folículos < 1 mm, la capa 

granulosa está formada por un epitelio cúbico delimitado por una lámina basal, el cual se 

modificó a pseudoestratificado en los folículos de mayor tamaño. Entre las células granulosas y 

los ovocitos se observaron numerosas especializaciones de membrana llamadas transosomas o 

"lining bodies", los que se incrementaron de manera más evidente en la región apical de la capa 

granulosa conforme aumenta el diámetro folicular. A partir de los folículos de 2 mm. se 

constituye la zona teca!. En la teca interna se apreció la formación de vasos sanguíneos y 

!acunares, apareciendo terminaciones y fibras nerviosas, así como cordones epiteliales de 

células poco diferenciadas delimitados por una lámina basal. En los folículos de 3 a 4 mm, los 



cordones celulares comenzaron una transformación gradual hasta adquirir características de 

células esteroidogénicas. La lámina basal alrededor de estos cordones celulares se empezó a 

· desinteg~ar en·los folículos más desarrollados (5 a 8 mm). La teca externa en los folículos de 

. ·mayor. tamaño (8 a 1 O mm) se formó a partir de nuevas generaciones de células poco 
.· -:_ .. ,·:, -:':-.:.:,.,, .... 
. dif~~~nci~<lils localizadas entre el tejido conectivo fibroso, las cuales forman cordones de células 

.'" .. " - .\:.::;_.··. - .· 

po'co~'é.iilbreí'l~iadas que van empujando hacia el exterior a las células esteroidogénicas típicas, 
- . ;.: \ ·. . ~· :: .. ' . . . ·_. ;• ··. ·. ' 

·· .:.par·ló que•estas últimas quedan ubicadas por fuera del cuerpo folicular, ubicándose en el 
. -~-; - ; -: •· .. ' : -'.. . -· _. - : 

esi~orl1a ovárico: - . - -

Los datos morfométricos pusieron en evidencia que los foliculos pequeños inmaduros no están 

aún completamente formados y sufren una serie de cambios importantes a través del proceso de 

folic~fogénesis. Se demostró una diforencia significativa entre los grupos de 3 a 4 mm con 

·'respecto a los de 7 a 8 mm, observándose en la capa granulosa una disminución de su grosor 

conforme va aumentando el tamaño folicular. Las células poco diferenciadas mostraron una 

·· :t~~de:ncih" ~,incrementarse a través de la maduración folicular, lo cual puede deberse al aumento 

'. de'Jictiá.njeitó folicular que se lleva a cabo en el desarrollo del mismo. La estructura folicular 
": - : - -- .. '. "._ ._-':f· ~-

. dcifiniti.J",{S:e_·establece a partir de los folículos de 2 a 3 mm de diámetro, observándose que en 
; ,_-· ··;t):', .. _,, ... ,,::{·:.; 

ios:'.í:.ie_: iLa; .. s mm no se presentan cambios importantes. aunque estos entran a 'ª jerarquía 

• f~Iié::Ü1a~;:i'~~~k¿;c;:n, 1a que se inicia un crecimiento rápido y se llevan a cabo una serie de eventos 

<qq~ ~t1_füi~:fth;'(§?ti su transformación a folículos preovulatorios. Puede considerarse a dicho 
~-·~y~·.',:-,,,~ !:.L.~ '.;._·t~;·~.:~. ,<;;':_f~:«: :/.;,._'.,,;:-.;·~~:.-:,, 

grupo e folicula1\<como la transición entre los folículos pequeños inmaduros y los folículos 

¡)'¡.~()~{~lf~fl~~~';t;;:~¡~ embargo algunos autores ya los clasifican como folículos pequeños 

. a~a;Útci~:";~~~61Tlinados en inglés small yellow fo/lic:/es (SYF}, que son los folículos más 

·. pequ~ñ¿s rl~'.i~_lí~~a preovulatoria. 
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11. INTRODUCCIÓN 

En la formaciónde la·gónada femenina de las aves, hay mecanismos morfogenéticos que van 

determinando la: iritegración de las células germinales primordiales con células somáticas, 

para· 6onstitui{.,10{ fblículos primordiales, participando también hormonas esteroideas y 

. -· .numerosos factores dé crecimiento, iniciándose en dichos folículos la foliculogénesis. 

,·:s~.sab¡; qu~ 'exrsten dos gónadas y oviductos simétricamente bilaterales que se desarrollan en 

'1()~' ~rimeros:estadios embrionarios, sin embargo en las aves generalmente el ovario y el 
·~ . -· '' '.; ... : -- - .. -__ ~ . -. -

-.. :· oV.iduéto·izquierdos están más desarrollados que los derechos, siendo funcionales en la vida 

. '..~d¿lt~ sÓl¡1~-~nle los que están situados en el lado izquierdo, quedando como rudimentos 

16s'd~ieC:1~~s;. Las células primordiales germinales aparecen por vez primera hacia el final del 

"clí~3º d~-i~6ub~ción, las cuales se dirigen hacia la gónada inmadura en formación para que 

.. se""flcve ac~hoéia'.integración de la estructura de la gónada madura (Mcrchant-Larios, 1978; 
- : . ' ;··.\:"'-'' 1·. 

> s~}-¡eib, 191c{ stahl, 1973). 

La diferenCiaCión>morfológica del ovario se inicia alrededor del 3° dia y medio del 
. . . 

desar.rollo, ~tapa en la que se empiezan a estructurar la corteza y la médula. El epitelio 

ceiómico o germinativo delimita la superficie del ovario y rodea a las células germinales. La 

corteza está separada de la médula por una fina y delgada capa de tejido conectivo 

-_ denominada túnica albugínea, en la médula subcortical se localizan cordones de células 

. epiteliales, en los cuales los elementos mesenquimatosos dan lugar a células con función 

e~clo~rina, constituyendo islotes de células esteroidogénicas intersticiales y cordones de 

-_céh.Íl~s poco diferenciadas con función esteroidogénica (Narbaitz et al., 1968) Entre ambos 

, tipos celulares se llevan a cabo procesos angiogénicos, donde se forman tanto vasos 

sanguíneos, , como. vasos (acunares, estos últimos con una aparente actividad linfática 

(Callebaut et aL; 198.8), así mismo se ha observado en el ovario de la gallina, la interacción 
-.· ·. ,-- .... --- -

de fibras y;:tciíJ"nihaciones nerviosas, tanto hacia las células esteroidogénicas como a la 

vasculariza~i6h7 (Ávila et al.,1991; Müller-Marschhausen et al., 1988). 
-, .. ,-.: .. 

Resulta int~resante conocer y definir los cambios morfológicos que ocurren durante la 

maduración folicular, debido a lo cual, el estudio realizado en este trabajo se llevó a cabo en 

folículos ováricos de gallinas adultas de la raza White Leghorn en etapa de postura. 
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l. ANTECEDENTES. 

En. la dif'crenciación gonadal de las aves, el sexo del embrión está determinado por la 

· fórmula cromosómica, siendo la hembra heterogamética (ZW) y el macho homogamético 

· (ZZ) (Teng y Teng, 1979). Aunque no se ha identificado en las aves la existencia de un 

verdadero homólogo de la región determinante del sexo ele el cromosoma Y (SR Y) de los 

mamíferos, si se .ha confirmado la expresión de genes que participan en la regulación del 

desarrollo gonadal, entre los que se encuentra el cSOX9 (c=chicken), el cual es autosómico 

y comparte cierta homología estructural y funcional con el SYR, lo que hace pensar que el 

control genético del desarrollo gonadal está conservado a través de las distintas clases de 

vertebrados (Clif)ton, 1998). El í1ciclo ribonucléico mensajero (mARN) para el factor 

· antimü!leriano producido por las células de Sertoli del testículo, se expresa antes de la 

diferenciación .sexúal eri ambos sexos, aún antes de que se exprese el gen cSOX9, 

habiéndose enc~ntrado .. que este patrón de expresión es una característica de la 

. diferenciación go~~~~1'1(~eniet al., 1996). 

En el desárrollb,{erhb:rlonario de las hembras, se forman dos gónadas y oviductos 

simétric~Il1eriti.'.bit~.i~~i1~~ en estadios tempranos, sin embargo en las aves en general, 

incluyend.o a'ía~ d~mé~:tiC:as; el ovario y oviducto derechos degeneran y persisten únicamente 

rudimentos el~ ~st~s'.ú1'núcimicnto del polluelo, estableciéndose así una asimetría gonadal en 
; .. -, ' 

las prirneras, etapas .del desarrollo, siendo funcionales solamente el ovario y oviducto 

izquierdos en la vida adulta (Nakabayashi et al., 1998, Sisson et al . 1986) En algunas 

especies· de aves silvestres se desarrollan ambas gónadas, pero no suelen ser del todo 

funcionales, en. estos casos sólo llll oviducto es fisiológicamente apto para la reproducción 

(Stúrkie, 1986). 

Si bien no ha sido posible identificar en las aves, el plasma germinal en la etapa de 

segmentación del huevo, como es el caso de los anfibios anuros como la rana, en los que 

este se puede rastrear en las células próximas al polo vegetal, si se pueden identificar los 

precursores de los gametos entre las células endodérmicas del saco vitelino o yema, 

representados por las células germinales primordiales, a pesar de que estas células 

generalmente se relacionan con el endodermo, se ha propuesto que no necesariamente se 

originan de su capa germinal, habiéndose sugerido que en las aves, antes de ingresar a la 
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capa ger111inal. endodérmica, las células germinales se originan en la capa germinal 

ectodérmica conocida como cpiblasto (Eyal-Giladi et al.. 1981; Gilbert, 2000). 

· Í¡.;vestigaciones recientes en el desarrollo gonadal temprano de mamíferos, también han 

puesto de manifiesto que se observa una zona en la porción anterior del área pelúcida sobre 

el hipoblasto, que corresponde a la "línea o creciente germinal" en la cual se forman los 

wecursores de l~s células germinales primordiales, siendo reconocibles precozmente en el 

epiblasto, desde donde pasan a través de la estría primitiva hasta el hipoblaso, para formar 

el mesodermo y posteriormente se localizan entre las células endodérmicas de la pared 

posterior del saco vitelino, como un pequeño cúmulo de células del mesodermo 

extraembrionario. cerca de la base de la alantoides (Carlson, 2000; Gilbert, 2000) 

No se ha llegado a dilucidar el porqué las células primordiales germinales se originan tan 

lejos de las gónadas, pero si se ha determinado como se desplazan para colonizar a dichos 

órganos, en los embriones de las aves, casi en el momento en que se establece la circulación 

sanguínea mas temprana del saco vitelino, las células germinales primordiales se abren paso 

a través de los vasos sanguíneos, hasta alcanzar la gónada indiferenciada (Eyal-Giladi et al . 

198 1 ). En etapas tempranas, las células germinales se distribuyen al azar por todo el cuerpo, 

a lo largo de su trayecto migratorio, pero en periodos tardíos la mayor parte de ellas se han 

ubicado en la gónada indiferenciada (Fig. 1 ). 

La diferencia~ión ganada! en los embriones de pollo no está determinada estrictamente por 

. el'sexo~~eriético, ya que en etapas tempranas de su desarrollo puede estar influida por la 

· acción de hormonas sexuales. El papel que desempeñan las hormonas esteroides en el 

desarrollo gonadal de las aves es de suma importancia, la expresión del mARN del receptor 

de estrógenos ha sido confirmada en etapas muy tempranas del desarrollo embrionario en 

ambos sexos, antes y durante la diferenciación morfológica de las gónadas, detectándose en 

la hembra desde el 3.5 día de incubación (Merchant-Larios, 1978; Smith et al., 1997). 

Los embriones de pollo tanto machos como hembras, pueden presentar severas alteraciones 

ontogénicas en respuesta a la administración de hormonas exógenas, antes de la 

diferenciación morfológica de las gónadas. Si se dosifica 1 7f3-estradiol en etapas tempranas 

a embriones genéticamente machos, los cambios pueden ser irreversibles, pero si ya se ha 

lleva a cabo la diferenciación sexual, se provoca una feminización temporal (Nakabayashi, 

5 



A 

B 

Fig. 1 Migración de lu células germinales primordiales en el embrión de ave. A. Acumución puiva de células 
primordiales germinales en la creciente germinal anterior a Ju 23 h de desarrollo. B. M.igncióa de Ju 
dlulas germinales a trav& del tomate sanguíneo y su ingreso temprano a los primordios goudales a 
Ju 48 h. (Nieuwkoop y Sutasurya, 1979~ 



et al., 1998; Woods et al., 1978). Por otro lado, en embriones de pollo de hembras 

genéticas, la administración del 17[3-cstradiol induce a la formación de un testículo atrófico 

-derecho y Úna gónada izquierda que puede ser un ovario normal o un "ovotestis" (gónada 

con tejido ovárico y testicular), o bien, dos testículos atróficos. Así también, si se manipula 

ad;.¿inistrándo un inhibidor de P450aromatasa (P450arom), enzima necesaria para convertir 

lo.s andrógenos a. 1 7¡3-estradiol, se induce al desarrollo permanente de machos fenotípicos 

así como a la formación de testículos en las hembras (Elbrecht et al , 1992; Guichard et al . 

1979; Levin el al., 1995; Naknbnyushi, et al., 1998; Scheib, 1983 ) 

En las hembras genéticas el inicio de la expresión de la P450arom se ha rastreado del 5° al 

6° día ele incubación, nsociúnclosc 11 unn diferenciación sexual temprana por el incremento ele 

.la síntesis de estrógenos, los cuales actúan como promotores de una proliferación celular de 

la gónada femenina izquierda. Por el contrario, en la gónada de los machos genéticos hay 

una marcada expresión de P450c17, con una mínima expresión de P450arom, produciéndose 

principalmente andrógenos como promotores del desarrollo de los testículos ( Kumiko et al., 

1996; Nakabayashi, et al., 1998; Smith et al., 1997). 
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2. ESTRUCTURA DEL OVARIO DE LA GALLINA. 

Gónada Indiferenciada. 

El desarrollo de la gónada indiferenciada en las aves. se lleva a cabo entre las semitas 20 y 

27, surge como un engrosamiento en la cara vcnlromedial del "blastema mesonéf'rico". 

_ estructura que deriva del mesodermo intermedio, la cual se ve como un abultamiento 

· sObresaliente al que se conoce como "cresta genital o gonadal". Histológicamente la gónada 
. ··;, '' . 

- · ternp~ámi, alrededor de las 5 h posfecundación, está constituida por un núcleo 

· iriese~q~imatoso (blastema mesonéfrico) que formará la médula, rodeado por un mesotelio 

de·, epitelio celómico o germinal, llamado así porque durante un tiempo se pensó que 

producía las células germinales. El componente mesonéfrico está aislado por vasos 

. sanguíneos, distinguiéndose en este una porción renal mesonéfrica y otra porción que esta 

implicada en el desarrollo ganada( (Merchant-Larios, 1978; Sthal et al., 1973). 

E_n los primeros estadios, hacia el final del 3° día, las células germinales migran del saco 

. v_itelino hacia las gónadas en formación. Al principio las gónadas izquierda y derecha 

contienen un número similar de células primordiales germinales y hacia el 4º día, las células 

germinales primordiales han alcanzado casi en su totalidad al epitelio ganada!, el cual está 

provisto de una lámina basal bien definida. la que frecuentemente está incompleta y 

atravesada por células somáticas y primordiales, en esta etapa un gran número de células 

germinales se transfieren de la gónada derecha a la izquierda, siendo más abundantes en la 

izquierda ya que esta se diferenciará como una gónada madura. en cambio la derecha 

terminará por degenerar (Sisson et al., 1986). 

En la gónada indiferenciada durante el 5° dia de incubación se aprecia una red de cordones 

mesodérmicos que unen dicha gónada al mesonefros. posteriormente entre el 6° y 7° días el 

epitelio germinal da origen a los cordones sexuales primarios cubiertos por un epitelio 

superficial, los cuales degeneran en Ja gónada derecha de la hembra, sin embargo en Ja 

izquierda forman la médula ovárica y también contribuyen a la formación de las células 

intersticiales medulares que tendrán una función endocrina. Posteriormente el epitelio 

germinal prolifera en su zona periférica dando origen a la corteza ovárica, la cual queda 

separada de la médula por una capa de tejido conectivo que es Ja túnica albugínea primaria. 
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Del 8° al i\0,dfa~. el epitelio cortical prolifera y da lugar a una serie de cordones sexuales 

secundaricis;.a p~rtir de los que se forma la corteza ovárica fértil, en la que se encuentran 

ovogonias, así como elementos mesenquimatosos de los cordones, que dan lugar a las 

~élulas inte~sticiales corticales que se entremezclan con las células intersticiales medulares 

qlle .. lmn migrado dentro de la corteza. Alrededor del 14" día los cordones sexuales 

s_ecundarios se separan del epitelio germinal por una segunda capa de tejido conectivo 

d~~ominacla túnica albugínea definitiva. (Merchant-Larios, 1978; Narbaitz, 1968; Scheib, 

1983; Sisson et al., 1986). 

· .Úna vez. formada la estructura morfológica del ovario, también queda establecida la 

· difbrcné.lación sexual asimétrica en la generalidad e.le las aves. La gónada derecha no 
. -· ·. ··: 

• presenta creCimiento ni vascularización, por lo que a partir del 1 Oº día de incubación 

e;fu¡)iez~ a'invo!Jcionar, habiendo una franca regresión del ovario y oviducto derechos hacia 

.d(i.5~ día de su desarrollo, por lo que sus tejidos degeneran y no son funcionales, quedando 

sólo como un vestigio (Avila et al. 1991; Merchant-Larios. 1978; Sthal et al., 1973, Sturkie, 

1986). 

Ovario Izquierdo Inmaduro. 

En las aves, el ovario izquierdo de la hembra desde etapas tempranas del desarrollo es de 

mayor tamaño respecto al derecho, esta desigualdad se percibe aun antes de concluir la 

etapa de diferenciación del desarrollo embrionario. Solo la gónada izquierda tendrá la 

capacidad para adquirir la madurez, su tamaño se incrementa lentamente desde la eclosión 

hasta la madurez sexual que se alcanza alrededor de los cuatro meses (Gilbert, 1979). 

El ovario izquierdo ocupa la parte dorsal de la región media del celoma, encontrándose en 

contacto con la región craneal del riñón izquierdo, así como con la región craneal del riñón 

derecho. Del mismo modo, se encuentra relacionado cranealmente con el extremo caudal del 

pul.món iz-q\.li.erdo y ventralmente está cubierto por el saco aéreo abdominal izquierdo. La 

base del ovario está unida al celoma por un pliegue de peritoneo llamado mesovario, el cual 

permite.q~1~ el ovario quede suspendido en el celoma y está formado por tejido conectivo, 
-~· ·.' .. 

mliscu!0-.1(~ht'•.~asos sanguíneos y nervios, estas estructuras también constituyen al hilio 

ováricó opedículo ovárico (Gilbert, 1969). 
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Se estima que el ovario inmaduro mide entre 1 y 1 . S cm de longitud por 1 cm de ancho, con 

una profundidad de 3 a 4 mm, en este período todos los folículos son microscópicos, 

apreciándose hasta después del cuarto mes uno o más folículos de 1 mm de diámetro. El 

crecimiento principal del ovario se lleva a cabo entre los 1 SO y 180 días, durante esta etapa 

muchos ovocitos completan su total crecimiento y el ovario aumenta su volumen, llegando a 

pesar de 50 a 60 gr (Gilbert, 1971 a). 

Iniciado el desarrollo del ovario izquierdo, después del 3° día y medio de incubación y aun 

antes de que se presente la eclosión, las células germinales primordiales ya han alcanzado el 

epitelio gonadal y la zona genital es aislada por vasos sanguíneos y células mescnquimatosas 

del área mesonéfrica, distinguiéndose también a partir de este momento llllU médula, rodeada 

por la corteza, excepto en el hilio, sitio en el cual la médula está en contacto con la pared 

dorsal del cuerpo ( Merchant-Larios, 1 978; Scheib, 1970). 

'Las ovogonias se localizan en la corteza y la superficie mas externa de esta, se encuentra 

recubierta por un epitelio cúbico alto que se conoce como epitelio superficial, el cual 

· persi~te durante la: madurez, por detrás de este epitelio se encuentra una caspa de tejido 

; con~ctivo .de~so>denominado túnica albugínea. La médula está integrada por tejido 

conectivo con~nervios y músculo liso, así como abundantes vasos sanguíneos, por lo que la 

. médÜta es la z;,na más vascularizada del ovario (Hodges, 1974; Sturkie, 1967) 

Ell las• gónadas indiferenciadas de las aves, hacia el 4° día de incubación, del epitelio 

cetórhico surgen cordones epiteliales denominados cordones medulares primarios, los cuales 

están cubiertos por epitelio superficial que prolifera por mitosis, incorporándose también a 

este epitelio células mesenquimatosas adyacentes, generándose asi en la gónada izquierda 

cordones secundarios que darán origen a la corteza ovárica fértil (Merchant-Larios, 1978). 

Por el contrario, en el ovario derecho cuyo epitelio superficial inicialmente es similar al de la 

gónada izquierda en los primeros estadios, sus células epiteliales cúbicas se transforman en 

planas, empezando a involucionar, comenzándose a marcar asi la diferencia morfológica 

asimétrica característica de las aves, siendo más evidente esta degeneración alrededor del 

15° día de incubación, apreciándose en la eclosión dicha gónada como un vestigio 

rudimentario (Merchant-Larios, 1978; Scheib, 1983). 

La diferenciación morfológica de las gónadas izquierda y derecha en las aves se acentúa 
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después del 7" día de incubaCión (Avila et al., 1987). En el ovario izquierdo se puede 

observar, que los cordones medulares se encuentran delimitados por una lámina basal, del 

mismo modo, se ha demostrado que hacia el 8° día del desarrollo embrionario, dichos 

cordones epiteliales Yll presentan una actividad esteroidogénica (Narbaitz, 1968), así como 

que entre ellos se puede reconocer la presencia ele un sistema de conductos denominados 

!acunares, alrededor de los cuales se encuentra una fina lámina basal que los envuelve 

(Callebaut, 1988). Las estructuras epiteliales se distribuyen de manera irregular en la médula 

ovárica, locaHzándose en la región medular cercana a la corteza conocida como zona 

subcortical, cordones pequeños de células esteroidogénicas, así como canales !acunares 

reducidos," en cambio en la médula proli.mda, se encuentrun cordones de células 

e'steroidágenicas de mayor tamaño que corresponden a las células intersticiales del ovario, 

la~ cÜ~ies contienen organelos típicos de células de secreción estrogénica (Avila et al., 1987; 

Woods et al., 1978) . 

. De esta forma, la gónada izquierda es capaz de producir secreción estrogénica 

tempranamente, lo cual es determinante para la desarrollo gonadal. Cabe hacer notar que en 

estas etapas, la diferenciación se considera dependiente de los estrógenos (Avila et al., 

1991), siendo la función hormonal de las aves autónoma, ya que a partir del 14° día de 

incubación, apenas se inicia la diferenciación morfológica en la hipófisis, por lo que a partir 

de este momento se comienzan a diferenciar las células gonadotrópicas-adcnohipofisiarias 

que régulal_-án en un futuro esta función, estableciéndose paulatinamente el eje hipotálamo

hipófisis~gÓna~a, ma;~áridose así el inicio del control esteroidogénico por parte de la 

'.hipófisis (GH.~~rt~.I?{Íb).'..é 
Existe gran controversia acerca de la formación de los componentes esteroidogénicos y no 

. ' { · . 

. se ha,detertnin~do con exactitud el origen de las poblaciones celulares que llevan a cabo esta 

.·función, si_endo una de las propuestas a este respecto, que las poblaciones csteroidogénicas 

surgen a partir de las células indiferenciadas del estroma ovárico (Sthal et al., 1973). 

Con la aparición de la actividad sexual, la distinción entre corteza y médula se pierde 

:. virtualmente, no obstante, es posible reconocer zonas irregulares que contienen numerosos 

folículos inmaduros y maduros, en el tejido parenquimatosa (corteza) una vez que inicia la 

foliculogénesis, identificándose entre el 9° y 15° días de incubación en la corteza un gran 
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número de o';-ipgÓni¡Ú;~qil~ proliferan por mitosis rúpidamcntc, aumentando en forma 

exponencial li~C:ia~eri;.~v9° día, encontrándose estas en un número de alrededor de 28 000, 
~~--

las cuales s'e'órgani:Zan ·en estructuras particulares llamadas "nidos de ovogonias", debido a 
. - - -.•"' ,;;':'·',· .;--,-

··que cada.•_<>cvbgbnfa se rodea paulatinamente por células foliculares formando los folículos 
- .- ' .. :-~ -.. -•. 'l ·- ~-· ••• --- ,__: ,. 

primÓrcÚ~l~i· ~; partir de los cuales se formarán los diferentes tipos foliculares (Hughes, 

_.e 1:6~I ~~·~}~ito~is en las ovogonias son asincrónicas, lo cual permite una proliferación en 

. S_dife~~~t~-¡ ~~nas de la corteza a un mismo tiempo. dando por resultado la duplicación del 

_ m'.Ímero' de ovogonias hacia el I 7º día, incrementándose aproximadamente a 680 000, 

empezando a decrecer posteriormente hacia el 20º día, llegando hasta unas 480 000 al 

t~n~fnar la ovogénesis (Hughes, 1963; Sturkic, 1986), La atresia de las células germinales 

_ha sido demostrada a partir del 9° día y va en aumento hacia el 20º día, conforme se van 

< J:t~~~~t~ndCllas diferentes etapas de la gametogénesis, 

-- Pi;>.'C>trg 1<ldo;,: la ovogénesis inicia alrededor del 13° dia de incubación, concluyendo la 

· p~gfa~e I, ii:¡~i~'.;~L2ri;,c<l.ía ,d:e,;incubación, se han podido identificar diferentes estadios del 

·. - d~s~ri-'o'u{) '~~ :1~s·;'~:C:Cit()s; -así- tenemos que entre el 1 3 º y 14 ° días de incubación, se han 

- Clbse~~~o l~~ ~~6i::i{bs, prima~ios en estado preleptoténico temprano, la fase leptotena se ha 

identificrid~:.11,ri~J~~}1'16° día, la cigotena y paquitena alrededor del 17º día de incubación y 

·entre el l 9C>y 20~'dias,• se observa a los ovocitos en estado de diploteno, caracterizado por ·- .... , -, ,·. ' . 

ser una etc~piL:_l~~g~:así. como por presentar cromosomas plumosos (Callcbaut. 1968a, 

Hughes, • 1963;\Vyli~i; 1972). 

Al terminar,la.foin;á~ión de la yema, los huevos de las aves están listos para ser ovulados. 

llevándose ·~ cabo la ruptura del estigma que rodea a los lbliculos, lo cual coincide casi 

exactamente al terminar la primera división meiótica, ya que la segunda división no se llevará 

a cabo, a menos de que los huevos sean fecundados, en una forma similar como sucede en 

los mamíferos, siendo esta etapa en la cual se presenta la postura en las aves, entre el 4° y 5° 

días de eclosión (Callebaut, l 968a; Hughes, 1963 ). 

Ovario Izquierdo Maduro. 

La gallina adulta alcanza su etapa de madurez reproductiva alrededor de la 20" semana de 

edad, llegando a presentar un aumento en el peso ovárico de 0.4 a 2.0 g, presentándose un 
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rápido incremento en peso maduro entre 40 y 60 g, lo cual se debe al desarrollo que se está 

llevando a cabo en él. El ovario es muy variable en cuanto a forma y consistencia, en fase de 

reposo el ovario adulto tiene una forma oval aplanada y mide unos 3 cm de longitud, en 

cambio cuando está activo mide 5 cm o más. Simultáneamente crecen de cuatro a seis 

folículos hasta alcanzar un diámetro de 35 a 40 mm aproximadamente, los cuales 

posteriormente serán ovulados (Romanoff et al., 1949; Sisson et al., 1986). 

Antes de la madurez sexual el ovario de Ja gallina consta de una masa de cientos de miles de 

pequeños folículos sin embargo, solamente unos cuantos llegan Ja madurez, entrando a Ja 

etapa de ovulación. El número de ovocitos que se pueden distinguir a simple vista es de 

alreclcdor de 2 500, consiclerí111clc>sc n los loliculns corticales corno los mús 11un1crnsns del 

total de ellos (Nitta et al., 1991 a). 

Los ovocitos pequeños tienen un color blanco grisáceo, son muy abundantes y visibles con 

microscopio, pueden alcanzar: un número mínimo de alrededor de 12 000, aunque se ha 

llegado a estimar c¡ue éste número puede ser aún mayor. Del total de ovogonias, solamente 

unas cuantas logran. completar su desarrollo, concluyendo con la eclosión (Sisson et al , 

1 986; Stúrkic, 1967): 

Cada ovoC:ito>prirniírio está contenido dentro de un folículo, quedando en conjunto 

· adheridos po,r)allps ala masa principal del ovario, la cual en las gallinas adultas contiene 

gener'alment~ folículos preovulatorios en número de cuatro a seis, los que miden de 1 O a 3 5 
·; ; - " -

rrím cl'e di~eti-o, estos son conocidos como folículos grandes de color amarillo por su gran 

contenido de vitelo y constituyen una parte importante de la masa ovárica, clasificándose de 

acuerdo a su tamaño y secuencia ovulatoria. También se encuentran abundantes folículos < 1 

mm de diámetro, los cuales se encuentran embebidos en el estroma ovárico, por lo que son 

denominados corticales (Sturkie, 1986). 

En el ciclo de vida de la gallina, se distinguen diferentes etapas de su desarrollo, las cuales se 

presentan paulatinamente conforme se va dando la maduración, estos estadios inician con la 

eclosión y culminan en la etapa adulta con la madurez sexual. 

En el siguiente cuadro se resumen las etapas que se pueden identificar durante el citado 

desarrollo de la gallina doméstica, desde su nacimiento, hasta llegar a la adultez en la que se 

adquiere la madurez (North, 1986). 

12 



ETAPAS EDAD EN SEMANAS 

Pollas Jóvenes o - 5 

Pollas Adultas 5 - 21 

MADUREZ SEXUAL: 

Pollas Ponedoras 21 - 23 

Pollas Reproductoras 23 - 24 (hasta 60) 

En el ovario de la gallina se distinguen diferentes tipos de folículos (Fig. 3), los cuales se 

c.lasifican de la. siguiente manera: 

a) Folículos. preovulatorios, que miden de 1 O a 3 5 mm de diámetro, los cuales contienen 

.··vitel~ amarillo y son denominados de acuerdo a su tamaño en orden decreciente desde F 1 
·,:, /• ,•• •."•/'.<e' 

h~staFSSEf folículo preovulatorio Fl es el de mayor tamaño y es el más próximo a ovular • 
. . ' ···"·.-··- -_· .. - '.' '. 

. los foJÍculos que le siguen en orden decreciente de tamaño, continúan su desarrollo y van 

.madu~ando; en este mismo orden son ovulados desde el F l. F2, F3, F4 hasta el FS, siendo su 

tá.inaño de 3.5. 30, 25, 20 y 15 mm de diámetro respectivamente, el folículo F5 es el de 

tamaño más pequeño. Una vez llevada a cabo la ovulación, la pared folicular remanente 

. persiste; formando el .folículo postovulatorio (Bellairs, 1965; Kikuchi et al., 1992, Sturkie. 

1986). 

b) Folículos amarillosp~queños que miden de 6 a 1 O mm de diámetro. 

· c) Folículos blancos ·irarldes cuyo tamaño va de 3 a 5 mm de diámetro, presentando un 

vitelo de color blanco-amarillo. 

d) Folículos blancos pequeños que miden de 1 a 3 mm de diámetro y folículos pequeños 

corticales (inmaduros)< 1 mm de diámetro (Nitta et al., 1993). 

Los folículos que entran a la jerarquía de los preovulatorios son reclutados de una vasta 

población de folículos inmaduros de la línea blanca, estos folículos corticales maduran 

pasando a través de los estadios descritos anteriormente, de tal forma que ellos pueden 

entrar a la jerarquia folicular hasta ser ovulados. o bien, pueden degenerar transformándose 

en folículos atrésicos. 
\ 
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El ovario maduro consta de una corteza externa también llamada zona parenquimatosa, en la 

que se encuentran folículos en diversos grados de maduración, incluyendo folículos atrésicos 

y postovulatorios ·en estado de regresión, así como de una médula interna provista de 

nervios y una vascularización rica en vasos sanguíneos y linfáticos, los cuales inervan e 

irrigán a lasestructuras corticules (l lodges, 1974; Sisson el al. 198f>). 

Eri e.I '.ovario fu~cional de las aves hacia el 8º día de desarrollo, se ha demostrado la 

pfe~~ncia de cordones epiteliales medulares delimitados por una lámina basal, los cuales ya 

, : presentan una actividad esteroidogénica (Narbaitz et al., 1968), del mismo modo, se ha 

detectado Ja biosíntesis de estrógenos en la médula ovárica (Woods et al., 1978). 

Irrigación Snnguínc11. El ovario recibe su aponaci6n sanguinca de la arteria ovárica que 

usualmente se origina de la arteria gonadorrenal (renolumbar) izquierda, la que puede 

ramificarse directamente de la aorta dorsal. La arteria ovárica se divide usualmente en 2 a 4 

ramas separadas que se dirigen al pedículo folicular, ramificándose finalmente para irrigar 

todo el ovario (Fig.2). Unas cuantas arterias rodean al ovocito después de ramificarse y 

pasan a través dela. ·teca, transformándose en arteriolas y dando lugar a una red capilar 

periférica de 1.a ~en.;bran~ basal (Hodges, 1974; Sturkic, 1986) 

Las.venas que drenan la sangre al ovario se unen a través de dos venas principales. la ovárica 

·• crarieal que se une a la vena suprarrenal izquierda, la cual entronca con la vena cava, y la 

. vena ovárica caudal que desemboca directamente en la parte ventral de la vena cava, cerca 

de las venas ilíacas externas (Fig. 2). El sistema venoso del folículo es más prominente que el 

arterial, está formado por tres capas (Fig. 4): una red capilar interna localizada entre el limite 

de la lámina basal de la granulosa y la teca interna, una media constituida por un sistema de 

pequeñas venas y vasos sinusoides localizados en la teca externa, el cual se extiende 

vascularizando el estigma y otra periférica formada por grandes vasos sanguineos que rodea 

circularmente al folículo, proyectándose desde la teca externa hasta el estroma ovárico 

(Hodges, 1974; Philips, 1987; Sisson et al., 1986). 

Inervación. La anatomia del sistema nervioso en las aves presenta una alta complejidad, el 

oviducto tiene tanto una inervación simpática como parasimpática. 

La inervación simpática (Freedman et al., 1 963 b) proviene fundamentalmente de dos sitios: 

1) El plexo prevertebral que se encuentra formado por una red extensa de ganglios y nervios 
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a) ARTERIAS b) VENAS 

Cava 
Aorta Ovario 

Ovario 
Suprarrenal 

Gonadorrenal 

Ovárica 
Ovárica-craneal 

Ovario-oviductal Ovárica-caudal 

Renal 

Fig. 2 Diagrama que muestra la irrigación del ovario izquierdo maduro. a) Aporte sanguíneo arterial que 
recibe el ovario. b) Venas que drenan la sangre del ovario. (Basado en datos de Hodges, 1965). 



simpáticos relacionados vcntralmcntc con la aorta, motivo por el cual la región del oviducto 

inervada por esta red es llamada plexo aórtico. Los nervios simpáticos surgen de este 

plexo y acompañan a la arteria isquiática (sacra) hasta su origen en la arteria media del 

oviducto. La mayor parte del nervio simpático que inerva el oviducto, proviene del plexo 

situado en el borde lateral del uréter izquierdo de la arteria media del oviducto, llamado 

plexo hipogástri<;:o, cuyas ramas inervan a través de la arteria media, en el extremo craneal 

del oviducto al infi.mdíbulo y mágnum, así como al istmo y útero en la región caudal 

(Hodges, 1974). 2) La cadena ganglionar del tronco simpático izquierdo, caudal a la arteria 

iliaca externa, también co~tribuye en forma importante a la función simpática (Freedman et 

al., 19ó3b). 

La inervación parasimpática está constituida por el plexo pélvico izquierdo, que deriva de 

los nervios espinales 30 a: 33, cadá uriC> d~ estos inerva el uréter izquierdo y forma el nervio 

pudendo (pélvico); cL:6Ga1Vbó~~¡~-ú~ ª 'º targo del mismo uréter izquierdo hasta c1 primer 
· .: : ·. . '.~ ~ >:·, .. ::r~v ,~~~i,~\~ .. :.~~:f:~. ::.~;: : ·. >., 

segmento de Ja vagiria;:éfot~aonde se origina la arteria del mismo nombre. A lo largo del 

nervie puderic:i~, -~~- I~ hembra hay ganglios cloacales izquierdos llamados ganglios 

uterovaginales~_~d!;/Jos cuales el mayor y más caudal, asienta entre la unión del útero y la 

vagina, los nervios que se ramifican en él acompañan tanto a los vasos sanguíneos de ambos 

lados de la vagina, como a los del esfinter uterovaginal y a los de la porción distal del útero. 

El plexo correspondiente del lado derecho participa en la formación del nervio intestinal y no 

proporciona ninguna rama al tracto reproductor (Frcedman et al., 1963b) 

La inervación terminal del útero, en su unión con la vagina tiene una cantidad abundante de 

tejido nervioso, en relación con el istmo y el resto de la vagina. Se distinguen dos redes 

nerviosas complejas: la más externa consta de grandes nervios y está situada por detrás de la 

serosa, y la red más profunda se encuentra conectada a la red anterior, está formada por 

fibras simples asociadas con células musculares. También hay células ganglionares 

relativamente numerosas (Gilbert et al., 1963). 

La inervación de la médula ovárica, está representada por pequeños haces de nervios, 

asociados a vasos sanguíneos y músculo liso, por el contrario, en la zona parenquimatosa o 

corteza del ovario, hay una red extensa de fibras nerviosas que están relacionadas 

principalmente con los folículos, las cuales también se encuentran asociadas a vasos 
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. sanguíneos y mú'sculo l,iso (Gilbert, 1969). 

Los pedíc~los d~ los folículos son inervados por abundantes fibras nerviosas pequeñas, las 

que~se asocian a vasos sanguíneos, músculo liso y células tuteas, también se observan células 
. . ' . 

nel":"'.io,sas {Gilbert, J 965). La inervación de la pared folicular. se observa en los folículos en 

la~·dilbrentcs 'cúl~~~s· del desarrollo, tanto en los folículos pequeños como en los maduros, 
• ' ' ' . 1,,-. . . 

ésta es' sirrlitá'r a'•la ,del "pedículo, la generalidad de las fibras nerviosas se asocian a vasos 
, '. . .. ·- : . - . ~' ' ' ... ' .. 

. sallg\.IÍ~~os\',y~:f•ifi'ó~8[;i() liso, localizándose algunas de estas en la capa granulosa, se 

eri6~e~t~¡kp'6!~~~'.~ÍJ&1~s nerviosas y unas cuantas terminaciones nerviosas (Gilbert, 1965). 

· Óel·;mismdJ°::h~a~~·,:fa '~a ~escrito la presencia de delicados nervios en la teca interna, así 
" . • .• ' - ~.- .' -~: :' • • !.-~ ,> ' .: . ' .. ' . ,_, .. -

éo1i~6 Ía {11cFv~1cÍÓ1~ e1i l~ teca externa, de las células i11tcrsticiales o tuteas, denominadas 

t~rnbién ,;gl~~dulas t~cales'', habiéndose demostrado la llegada de terminaciones nerviosas a 

ellas. En su mayoría las fibras son amielínicas, aunque algunas pueden estar mielinizadas 

(Dahl, 1970). 
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3. APARATO REPRODUCTOR DE LA GALLINA ADULTA. 

La gallina adulta en etapa de franca postura, presenta un aparato reproductor en el que se 

distinguen el ovario y el oviducto izquierdos funcionales. 

El ovario izquierdo se encuentra localizado en el extremo cefálico del riñón, unido a la pared 

del cuerpo a través del ligamento mesovárico mediante tejido conectivo fibroso. músculo 

liso, vasos sanguí_neos y nervios (Hodges, 1974 ). A pesar de que el ovario derecho degenera, 

permanece en el adulto como un rudimento. estando su tamaño disminuido 

considerablemente (Gilbert, 1979; Sturkie, 1986). 

El oviducto izquierdo ocupa completamente el cuadrame dorsal izquierdo del celoma y 

solamente una pequeña porción del ventral derecho, mide alrededor de 65 cm y se divide 

anatómicamente en 5 regiones (Fig. 3): el infundibulo que tiene una longitud total de 4 a 10 

cm, está formado por una estructura denominada embudo por su forma, la cual tiene un 

borde fimbriado que facilita la penetración de los ovocitos a través su orificio u ostium, en 

este sitio los ovocitos secundarios llevan a cabo la segunda división meiótica. en el caso de 

ser fecundados y permanecen aquí aproximadamente 18 min; en seguida se encuentra el 

cuel.lo del infundibulo que tiene pliegues en forma de espiral y conduce a los ovocitos a la 

siguiente región oviductal (Sisson el al., 1986). A continuación se encuentra el magnum que 

es el componente más ancho del oviducto, así como el de mayor longitud. midiendo de 20 a 

48 cm, su naturaleza es glandular y en el se forma la mayor parte de la albúmina de huevo, 

este.proceso tiene una duración de alrededor de 2.45 h. El istmo es corto, en su interior se 

s".ecr(!tan las membranas interna y externa de la cáscara, el huevo permanece aquí 

áproximadamente 1.14 h (Sisson et al., 1986; Sturkie, 1986). 

La siguiente región del oviducto es el útero, el que es denominado también como glándula 

cascarógena, mide de 1 O a 12 cm de largo en la gallina ponedora, sus paredes son gruesas y 

musculosas, el tiempo que permanece el huevo en el útero es aproximadamente 20 h, en este 

lapso es formado el cascarón y se adicionan agua y sales minerales a la albúmina. El 

pigmento de la cáscara se forma en el útero durante las últimas 5 h previas a la postura, es 

una porfirina de color pardo que se sintetiza a partir de ácido o-amino levulínico (Sturkie, 

1986). La vagina mide unos 12 cm, conecta al útero con la cloaca y está implicada en la 

expulsión del huevo, el tiempo que tardará el huevo en recorrer este trayecto es de unas 
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Fig. 3 Aparato genital de la gallina adulta, mostrando el oviducto izquierdo 
con sus regiones anatómicas. (Modificado de Romanoff et al., 1949). 



24h. Despu~cKdd l¡1 postura el oviducto se reduce considerablemente en longitud, midiendo 

alrededord~i~~os:lS cm (Sturkie, 1986). 

·La vagina e~'ú~··tubo estrecho, largo y sigmoide que se abre en la cloaca. El limite entre el 

'l:iter():y :i~',;\ragina está marcado por un vigoroso esfinter, el cual tiene un componente 

:_muscul¡{~)06ir6~Ú1r particularmente poderoso y es varias veces más grueso que cualquiera otro ·.·. -·.· .,\ --··· ,.,,, .... , ·.· 

de [()~ ~(1~6Glo~ que constituyen al oviducto. En la región del esfinter vaginal hay unos 
·- .···• ' >,,-_:·_,•-. • 

· · pliegues'i"especialmente modificados con superficies rugosas que presentan glándulas 

variimil~~. ~ ~i'endo este el principal sitio de almacenamiento de los espermatozoides. las 

· glfÚ1dula~.cit,~dris parecen contribuir a la formación de la capa de la cuticula de la cáscara del 

"l1uevo; El huevo pasa a través de la vagina en unos cuantos segundos (Sisson et al, 1986, 

Sturkie, 1986). · 
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4. MADURACIÓN FOLICULAR EN LA GALLINA . 

. En las aves las células germinales primarias se distinguen por ser de mayor tamaño, en 

relación a las células somáticas, así como por tener un núcleo prominente con dos grandes 

masas de cromatina, estas células germinales llegan a la cresta urogenital aproximadamente 

el día 3. 5 de incubación, iniciúndosc la dif'crenciación grnwdal ( l lughes, l 9ú3) 

Las ovogonias llevan a· cabo Ja primera división meiótica entre el 13 º y 14 º días de 

incubación, finalizando liácin el 20º día. Al inicio de la meiosis éstas reciben el nombre de 

ovocitos primarios'JocaJizándose en Ja zona cortical del ovario, donde se encuentran 

formando nidos de células germinales,- Cuando el ovocito primario ha llegado a la etapa de 
.·· . 

diploteno de la primera profase meiótica, es rodeado por células foliculares planas y 

·circundado por una membrana basal formando una unidad independiente de su medio 

ambiente, iniciándose así el proceso conocido como foliculogénesis (Hughes, 1963; \Vylie, 

1972)). 

La foliculogénesis en las pollitas se completa después de la eclosión, al nacimiento el ovario 

se encuentra constituido por Jos ovocitos primarios que serán rodeados durante el 4° y 5° 

días postnatales por las células prefoliculares que se originan del epitelio celómico, así como 

por el mesénquima de la cresta urogenilal (Tokarz, 1978) 

Durante la ovogénesis en las aves, las ovogonias pasan por tres etapas: a) proliferación 

caracterizada por presentar una numerosa cantidad de ovogonias debido a la abundancia de 

divisiones mitóticas, b) crecimiento que consiste en un aumento de tamaño, el cual se da 

principalmente por la vitelogénesis, en la que se lleva a cabo la formación y acumulación de 

la yema y c) maduración del ovocito que comprende dos divisiones mcióticas, la primera 

origina un ovocito secundario y el primer cuerpo polar llevándose a cabo dos horas antes de 

la ovulación y la segunda se realiza en el oviducto, probablemente por la penetración del 

espermatozoide como sucede en el caso de Jos mamíferos (Bradley, 1960; Carlson, 2000). 
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5. ESTRUCTURA DE.L FOLÍCULO MADURO. 

FOLICULO PREOVULA TORIO. 

Los folículos preovulatorios en las aves que se clasifican del FS al F 1, presentan 

características similares entre ellos. La pared del folículo maduro está constituida por seis 

capas (Fig. 4), de afuera hacia adentro son: epitelio superficial, túnica superficial, teca 

externa, .leca interna, membrana basal, estrato granuloso y la capa intermedia que comprende 

el citopl~sma d.el ovocito, la zona radiada y la membrana perivitelina que se encuentra en 

relación directn con el ovocito (Phillips, 1987; Van Nassauw el al .. 1994 ). 

Epitelio Superficial.- Es un componente formado por fibras que recubren la superficie 

folicular. A pesar de que se ha presentado una controversia, no dilucidada aún, acerca de si 

el epitelio superficial cubre siempre al foliculo hasta el momento de la ovulación, Gilbert 

(1971 a) describió que la totalidad del ovario, incluyendo los folículos maduros y 

postovulatorios, están cubiertos por este epitelio. 

Túnica Superficial.- El estroma ovárico aporta la totalidad del folículo, excepto el estigma. 

Esta capa superficial se encuentra integrada por una red de tejido conectivo relativamente 

pobre si se compara con las tecas, la cual rodea al folículo y al tallo, en ella tambicn se 

localiza el sistema )acunar que se comunica a la cavidad peritoneal (Van Nassauw et al . 

1994). Los folículos preovulatorios se caracterizan por tener una capa superficial sumamente 

· . vascülarizada, excepto en el estigma, observándose como una banda avascular localizada en 

la pared del folículo, situada en oposición al pedículo (Hodges, 1974). 

Teca Externa.- Es la capa más ancha, ocupa la mayor superficie de la pared folicular, se 

localiza periféricamente y está rodeada por tejido cortical, colindando con la teca interna 

(Romanoff et al., 1949). Está constituida por tejido conectivo denso fibroso, así como fibras 

de colágena organizadas paralelamente en forma conccntrica envolviendo al folículo, siendo 

estas fibras mas gruesas en el sitio de unión ente la teca externa y la teca interna. Entre las 

fibras se distinguen numerosas hileras de fibroblastos, así como algunas fibras musculares, de 

las cuales no ha sido bien aclarada su composición, algunos autores las proponen como 

células mioepiteliales (Hodges, 1974; Nitta, 1991 b; Phillips, 1987). 

Estudios de microscopia electrónica de la pared de folículos preovulatorios realizados en 
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Fig. 4 Esquema de un folfculo maduro. a) Estructuras que constituyen un folículo, b) Sistema vascular 
del folículo, c) Relación entre del estrato granuloso y el ovocito, a través de las especializaciones 
de membrana de las células 2ranulosas. (Gilbert.1979). 



aves como:. Ja "codorniz;; han permitido demostrar claramente Ja presencia de fibras de 

músculo li.sO en la teca externa (Van Nassauw et al., 1992), las cuales son influidas por un 

tontfol Oéúrogé!lico que regula la ruptura del folículo (Dahl, 1970). La contracción de la 

teca .externa durante la ovulación es debida a una disminución en la tensión de la pared 

·folicular, inducida por una proteólisis del estigma en la que se localiza una abundante 

musculatura lisa. El papel de la teca externa durante la ovulación es mantener una presión 

intrafolicular constante (Van Nassauw et al.. 1994 ). 

En Ja teca externa, se ha referido la presencia de nidos de células intersticiales denominadas 

luteas, que corresponden a la llamada "glándula teca)" (Oahl. 1970) Estudios 

ultraestructurales de ellas, muestran que están formadas por cúmulos de células epiteliales 

que se localizan a lo largo del diámetro folicular, en Jos cuales han sido descritos dos tipos 

de células productoras de esteroides: unas que se localizan hacia el interior de dichos 

cúmulos celulares, y otras que son células "envolventes" que rodean a las primeras, 

localizándose en la periferia de la teca (Dahl, 1970; Ni ta, 1991 b). 

También han sido descritas en la pared de éstos folículos, estructuras denominadas "black 

boles", a las cuales se ha considerado como componentes del drenaje venoso, se presentan 

. como interrupciones en las membranas foliculares y llevan una vena radial en forma de 

embudo, parecen constituir una adaptación del sistema circulatorio al rápido crecimiento 

·folicular, funeionando como válvulas locales para la regulación de la circulación sanguínea a 

través de la foca externa, éstos se incrementan conforme avanza el desarrollo folicular. A 

pesar de que estas estructuras se localizan en la teca externa. se aprecian como una 

. depresión a partir de la capa granulosa (Callebaut et al.. 1990) 

Teca Interna.- Es una lámina compacta de un grosor mucho menor que el de la teca 

externa, siendo un tercio de ella aproximadamente. Está constituida por células fibroblásticas 

fusiformes, así como de escasas fibras finas de colágena. en ella se localizan islotes de células 

esteroidogénicas típicas caracterizadas por contener abundante retículo endoplásmico liso, 

mitocondrias con crestas tubulares y gotas de lípidos, estas células están en contacto directo 

con capilares y terminaciones nerviosas (Dahl, 1971; Gilbert, 1979). 

En la teca interna se pueden distinguir tres regiones: una interna de fibras colágenas, una 

media en la que predominan los fibroblastos y una externa de células vacuoladas (Wybum et 
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al., 1965), siendo esta la principal población de la teca interna, conociéndose como células 

intersticiales, glandulares o esteroidogénicas debido a que son productoras de esteroides 

(Nitta et al., 1991 b), ellas se caracterizan por contener abundantes inclusiones lipídicas. 

El grosor de las tecas, tanto externa como interna, así como su estructura. se van 

modificando de acuerdo al grado de desarrollo del folículo. No existe diferenciación de la 

capa tecal en su .porción externa e interna en los foliculos < 1 mm de diámetro, conforme se 
-•--, --·---- "C- ,- __ -_ --· 

va incrementando su tamaño, se empiezan a distinguir estas dos capas (Hodges. 1974) 

Estrato· Grm1~loso;..;· Esta membrana denominada también epitelio folicular, se encuentra 
.. ~--.·. ·- ;:: ~ - :. ·, .. - , 

rodenlldo ni. hv~Cif,;· (l•ig; 5). Lns células del estrato granuloso aparecen por vez primera en 

los folículos'p;im'Mcú~les, inmediatamente después de la eclosión, generalmente proceden 

del epiteli~'~effüi~a~i~b a través de los cordones sexuales primarios. 

En ull,pri:~b¡:~¡¿ii'¡~~'.:()(;()citos primarios están rodeados por una simple capa de células planas 
- :-: .<'. ·r.:.~·:;: <J,i::;:·:.;\::'.;;:·:::~-:· <: 
qúe miél~ de';Oi()l. a 0.02 mm. La granulosa en los folículos de 2 a 4 mm de diámetro. tiene el 
'-.: ':'.,_·, _:_··:--~ -; . --·:>,_ ,.,--"'._/_-'.~-·--: <'" -
grosot. d.<'?.'.\J~á\a dos células (Romanoff et al., 1949; Wyburn et al.. 1965 ). conforme 

tra~s~ur;~ (:~'.'.diferenciación folicular las células granulosas que son relativamente planas. se 

in~reínent~ri'>y forman una sola capa de células cúbicas (Guraya, 1968; Bellaris. 1965). 

constituy~nclo posteriormente un epitelio pseudoestratificado que mide de 0.4 mm en los 

en los de tamaño intermedio (Bcllaris. 1965). este epitelio 

conserva su estructura histológica en las aves. a diferencia de lo que sucede en los 

mamíferos, en los cuales se lleva a cabo una estratificación de éste. El núcleo de las células 

granulosas es grande, csferico y contiene parches de cromatina condensada, y en su 

citoplasma hay abundantes gránulos lipídicos (Gilbert, 1979; Hodges, 1974) 

Al inicio de la vitelogénesis las células de la capa granulosa disminuyen su tamaño y reducen 

la cantidad de sus organelos, solamente el retículo endoplásmico liso y las mitocondrias de 

crestas tubulares son abundantes. Parece ser que las células foliculares secretan lípidos, 

principalmente triglicéridos y fosfolípidos, glucógeno, proteínas y ARN, los cuales migran 

hasta el citoplasma del ovocito, sirviendo como nutrientes del mismo y colaborando en la 

formación de los gránulos de vitelo (Gilbert, 1979 ; Wells et al., 1984). 

Las células granulosas llevan en la superficie apical prolongaciones celulares, las que se 

proyectan hacia el ovocito, permitiendo una comunicación continua entre ellos. La 
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Fig. 5 Esquematil.ación de la 1.0na radiada (ZR) de un foliculo de 3 mm en el que se aprecian extensiones (E) de 
las células foliculares hacia el ovocito (Ov), las que se relacionan con él a través de los "lining bodies" o 
transosomas (T). Se observan células foliculares (F), la membrana perivitelina (V) y canales pinodtic~ 
(P), hacia el ovocito se encuentran uniones de membrana (M) y retículo endolplásmico (RE). After 
Press (1964). 



membrana vitelina queda ubicada entre las proyecciones de células granulosas y el trayecto 

que estas siguen hacia el ovocito. Estas estructuras constituyen adaptaciones de superficie 

de membrana· altamente especializadas poco comunes, características de los folículos 

previtelogénicos de las aves, conocidos como premitocondrias, transosomas o "lining 

bodies" (Fig. 5). El citoplasma de estas células lleva un alto contenido de organelos, sus 

mitocondrias son ovoides o alargadas con crestas transversales y llevan numerosas vesículas 

···y vacllolas'de diferentes tamaños y contenidos (1-lodges. 1974) 

Los. transosomas o "lining bodies" se originan del epitelio folicular y aumentan en número 

justo antes del depósito de vitelo. Se ha pensado que corresponden a bolsas de ribnsnmas 

que son activos en la elaboración de enzimas involucradas en la organización, modificación y 

eventual lisis del gránulo de vitelo. También ha sido sugerido que intervienen en la 

transferencia de material de las células foliculares al ovocito (Gilbert, 1979; Guraya. 1978; 

Wyburn et al., 1965). 

La membrana basal de la capa granulosa está muy bien desarrollada, mide aproximadamente 

1 µm de grosor, aunque varía de acuerdo a los estadios de crecimiento folicular, se encuentra 

limitando a la teca interna y el estrato granuloso, químicamente está compuesta por 

glucoproteína y fibronectina (Hodges, 1974), así como laminina y colágena a.l( IV) y a.2 

(IV) que forman una red que sirve como estructura para el depósito de otros materiales 

extracelulares (Karp, 1996). 

Membrana Intermedia.- Es la capa más interna de las seis capas foliculares, la cual ha sido 

111uy disc.:utidn, debido 11 que cslú lur11111d11 pur u11 111'.1111cn> vnrinblc d1.: cu111po11c111cs. dt.: los 

cuales, los primeros en aparecer son la membrana perivitelina y la zona radiada, que se 

forman en el período de máximo crecimiento del ovocito (Fig. 5) Con las observaciones 

llevadas a cabo con microscopía electrónica de estas estructuras, parece que se ha aclarado 

como está constituida la anatomía de los componentes de la membrana intermedia, ya que 

con la microscopía de luz, ésta era confusa (Gilbert, 1971 a; Wyburn et al., 1965) . 

.. · La clasificación de las membranas del huevo sugerida por Boyd et al. ( 1952), permitió 

ordenar la nomenclatura confusa a este respecto. En esta clasificación, una membrana 

primaria del huevo está formada por el citoplasma del propio ovocito, una membrana 

secundaria del huevo es producida por las células del folículo del ovario y una membrana 
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terciaria .del• huevo es adicionada por el útero o el oviducto. De acuerdo con ésta 

Clasificación,; la.'capa mas interna del folículo maduro está formada por tres componentes 

-principales desde afuera hacia adentro: la membrana perivitelina que es una membrana 

secundaria del huevo; la zona radiada que es una membrana primaria del huevo. formada por 

prolongaciones ciloplásmicas foliculares; y el citoplasma del ovocito que es también una 

membrana primaria. 

Membrana Pcrivitclina.- Es una zona estrecha situada entre el ovocito y las células 

granulosas adyacentes, sirviendo de límite a estas dos estructuras (Fig. 5). La microscopia 

electrónica ha permitido dilucidar que es una zona ele sustancia acclular. formada por la 

secreción de las células granulosas, por lo tanto es una membrana secundaria del huevo, esta 

membrana aparece en folículos de 7 mm, midiendo l mµ de espesor y en los folículos de 15 

mm, su grosor se duplica (Hodges, 1974; Wyburn et al., 1965). La membrana perivitelina 

se ha considerado homóloga de la zona pelúcida de los mamíferos y también se ha descrito 

en· las aves un espacio perivitelino (Romanoff et al., 1949), mismo que algunos autores 

consideran que es propiamente la misma membrana perivitelina. 

Zona Radiada.- Esta región es estrecha y presenta una estriación radial formada por finas 

prolongaciones citoplásmicas que relacionan al citoplasma del ovocito con la membrana 

perivitelina (Fig. 5). El ovocito está limitado externamente por su membrana plasmática y 

por la membrana perivitelina (Hodges, 1974). La zona radiada se modifica a través del 

desarrollo folicular, disminuyendo su tamaño conforme se va dando la maduración del 

folículo. En el folículo de 7 mm mide cerca de 5 µm de grosor, viéndose corno una serie de 

prolongaciones citoplásmicas digitiformes y en el foliculo de 1 5 mm, estas prolongaciones 

citoplásmicas se relacionan con las proyecciones de las células granulosas conocidas como 

"lining bodies", los cuales se abren paso entre las prolongaciones citoplásmicas de la zona 

radiada, hasta contactarse con el citoplasma del ovocito (Bellaris, 1965; Wyburn et al., 

1965). 

La función de las proyecciones citoplásmicas de la zona radiada es aumentar la superficie de 

absorción, colaborando para que se lleve a cabo el paso de sustancias de la membrana 

perivitelina hacia el citoplasma del ovocito, asi como facilitar el transporte de nutrientes 

hacia el interior del mismo para que se forme la yema. Entre la zona radiada y el citoplasma 
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· del ovocito se observa la presencia de vesículas pinocíticas, que probablemente contribuyen 

táinbi.én pára el transporte de dichas sustancias (Gilbert, 1971 a). 

Las prolongaciones citoplásmicas ele la zona radiada, son evaginaciones transitorias de la 

rnembrana vitelina. cada una de las cuales contiene citoplasma del ovocito, por lo que es 

clasificada como una membrana primaria del huevo. Por su misma naturaleza, existe una 

controversia acer.~a de si puede ser considerada como una verdadera membrana (Hodges, 

1974; Phillips~ J 987; Sisson et al., 1986). 

La zona rádi~cla descrlta anteriormente para las aves, no debe confundirse con la corona 

rn'diml11;'de'.:l¡,';;\_1{1i1111lfci:~>S; ésln lilti11111 es u1111 cnpn li.ll'll\11d11 por célul11s grn11ulos11s que se 

. · adhi~re'~l·:b~~¿¡f~a¿n después de la ovulación. Aunque se ha descrita una verdadera corona 
>::·:· .·,'.;'".\\-/ .. f/~,:_/;;i.:~':~:'.{,,--·,·:<'-· :, : 

, radiada en';lás'aves (Bradley, 1960), no hay otros autores que confirmen su presencia . 
. ·--·-·, '.,::.:-_··--·-.-~-~-):~:;,-;_;·.::..'·' >·/.: · ... ·. '· - - . ,: 

' E:stign1i1·~.::z(:abe''acforar 'que no es una capa del folículo maduro. Es una banda meridional 

b.
1

lhrl'ca;~~g/iil'$~:~nÓs 2- mm de ancho y se localiza en la superficie de todos los folículos 
' -" ~- " . -' .. -- . -.: ' !. - ' 

inay'ores d~ 4:~m de diámetro. Según las observaciones de Romanoff et al. ( 1949) y Van 

N·~s~~uw (1994). la región del estigma está situada adyacente a las células tecalcs. es 

con1pacta y se considera como una zona prácticamente avascular, <.kbiúo a que se encuentra 

· irrigada solo por unos cuantos vasos (arterias y venas) de pequeño calibre. esta formada 

principalmente por células musculares de tipo liso (Hodges. 1974) Durante la ovulación, se 

ha observado que el estigma es el sitio en donde se rompe el foliculo. permitiendo la 

liberación del ovocito. 

Pedículo o Tallo Folicular.- En el folículo maduro se encuentra constituido por tejido 

conectivo, músculo liso, células glandulares, vasos sanguíneos y abundante tejido nervioso. 

El pedículo mantiene unidos a los folículos de diferentes estadios a la masa ovárica, dando el 

aspecto de un racimo de uvas (Hodges, 1974; Sisson et al., 1986; Sturkie, 1986). 

FOLÍCULO POSTOVULATORIO. 

Inmediatamente después de la ovulación el folículo se contrae debido a lo cual las paredes 

foliculares se engruesan, observándose en particular un aumento de las células de la 

granulosa. El folículo tiene una total regresión en unos cuantos días y es reabsorbido dentro 

del tejido ovárico. En la gallina en etapa activa de postura, se pueden observar de cuatro a 
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seis fólículos postovulatorios en diferentes estadios (Hodges, 1974 ; Van Nassaw, 1994). 

Los folículos postovulatorios presentan cambios histológicos graduales importantes, los 

cu~les-s~~~rnpiezan a hacer evidentes en términos generales después del tercer dia de la 

:·ovtilación; dentro de dichos cambios podemos destacar los siguientes: 

· Estadio 1) Una vez realizada la ovulación se forma un nuevo folículo postovulatorio, el que 

se _contrae rápid~mente como consecuencia de la contracción de la teca, la cual presenta 

hemorragia de sus capilares. Del mismo modo, las células de la granulosa empiezan a 

hipertrofiarse y algunas se desprenden. 

Estudio 2) Lns célulns hipurtrúlicas du la granulosa dan un aspecto du sincicio 111ullila111i11ar y 

la membrana basal se rompe en algunas zonas. La granulosa y la teca interna muestran sus 

células vacu_oladas y la teca externa se empieza a transformar en una capa más fibrosa. 

Estadio 3) El folículo se muestra contraído y ocupado por las células granulosas. no 

distinguiéndose ya el punto de Ja ruptura folicular. Las células granulosas están vacuoladas, 
_, ., . 

Ja membrana basal se fragmenta desapareciendo gradualmente y los fibroblastos invaden las . . 

_ célulai de la granulosa y de la teca interna. . . ·. - . . 

Estadio 4) El tamaño del folículo disminuye considerablemente. La granulosa muestra sus 

_células con nucleos picnóticos, existe un incremento de las vesiculas lipidicas, desintegración 
~' ,. " 11 

de organelos celulares y finalmente la desaparición de éstas. Las láminas tccales son 

-. indistinguibles y sumamente fibrosas. Los procesos degenerativos continúan y cuando 

concluye la. regresión Jos restos de los folículos preovulatorios pasan a formar parte del 

CSll'Olllll. 

Los folículos postovulatorios tienden a involucionar rápidamente, aunque su funcionalidad 

se mantienen de 3 a 4 días, su mayor actividad se da en las primeras 24 h, siendo 

identificables hasta los 1 O a 15 días. Parece ser que sus funciones están asociadas con la 

estimulación y control de la actividad del oviducto, transporte del huevo e instinto de 

nidación (Saidapur, 1 982). 

FOLÍCULO A TRÉSICO. 

Son los folículos que van degenerando a través del proceso de maduración folicular, se 

encuentran normalmente en ovarios funcionales y se han descrito tres tipos de ellos. El 



primer tipo de atresia es la más común y se presenta en folículos que miden 

aproximadamente 500 µm de diámetro, las células granulosas de los cuales empiezan a 
. - --
prÓliferar formando numerosas e irregulares capas alrededor del ovocito, al mismo tiempo 

· · que. este va disminuyendo en su tamaño. Dichas capas celulares terminan por ocupar 

completamente al folículo, esta masa celular es invadida por células de la teca haciéndose 

·heterogénea y finalmente se hialiniza, formando una cicatriz de tejido conectivo fibroso. 

· .El segundo tipo de artesia es la más frecuente en aves viejas, las capas granulosa y tccal 

proliferan en el interior del foliculo haciéndose hipertróficas e hiperplásicas. Las células de la 

granulosa migrnn hncin el estroma y junto con el uvocito prcscntnn una clcgcncrncil>11 grnsa, 

se hialinizan y el folículo se colapsa. 

El tercer tipo se._pr~senta tanto en ovarios jóvenes como viejos, en folículos mayores de l. 5 

mm de diámetro se ób~~;.\';i{ ~1:1c mientras la capa granulosa permanece inactiva, la capa teca! 

muestra una·g;~~·'\l~¿b:~l~ri~~~ión e hipertrofia. Posteriormente la granulosa prolifera e 

invade en su totalidad al folículo, sufriendo este una degeneración completa y 

consecuentemente la formación de una gran cicatriz, la que es más evidente que en los dos 

tipos de atresia anteriormente mencionados (Gilbert et al., 1981; Hodges, 1974). 
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6. EJE HIPOTÁLAMO-HIPÓFISIS- GÓNADA EN LAS A VES. 

El florecimiento de la endocrinología reproductiva entre 1 920 y 1940, permitió entender la 

función endocrinológica del proceso reproductivo, ya que las funciones de los componentes 

del aparato reproductor son coordinadas por la acción de las hormonas sexuales. las cuales 

llevan a cabo una serie de interacciones complejas para la regulación hormonal de los 

fenómenos reproductivos. En dichos años, se pudieron detectar las hormonas sexuales y las 

vías de control entre la glándula hipofisiaria y los órganos de la reproducción durante las 

diferentes etapas del ciclo sexual, a lo cual se le conoce como eje hipotálamo-hipófisis

gónada (Young, 196 1 ). 

Para que se lleve a cabo el ciclo sexual, se requiere de la integridad anatómica y funcional de 

Jos órganos que forman el eje hipotálamo-hipófisis-gónada, mediados por sus hormonas, lo 

que constituycJa unidad funcional de la reproducción, la cual está integrada por: a) eje 

neuroendocrinó central (sistema nervioso central) formado por el hipotálamo e hipófisis, b) 

eje!entlod;iri~ periférico formado por el ovario, las suprarrenales y algunos otros tejidos 

bl~~C:o-.á~~~¿ificos (en aves los efectos de estrógenos y progcsterona sobre el oviducto. 

depÓ~ito.d~ grasa; etc.) (García et al., 1987). 

Las glándulas u órganos endocrinos en las aves son: hipófisis o pituitaria. tiroides. 

paratiroides. adrenales, páncreas. gónadas e intestino. Los cuatro primeros son órganos 

_endocrinos estrictos, mientras que los tres últimos realizan tanto funciones endocrinas como 

exocrinas. 

Hipófisis. 

La hipófisis o pituitaria es un órgano endocrino principal. debido a que elabora hormonas 

que tienen la capacidad de estimular a otras glándulas para que a su vez segreguen hormonas 

diferentes, tal es el caso del testículo y el ovario que segregan andrógenos y estrógenos 

respectivamente. 

Esta glándula en la gallina está ubicada en la depresión de la silla turca del hueso esfenoides, 

inmediatamente por detrás del quiasma óptico, en el piso del diencéfalo. El cuerpo de la 

hipófisis está formado por la adenohipófisis, que es la porción glandular (lóbulo anterior) y 

la neurohipófisis (lóbulo posterior), no está presente el lóbulo intermedio, como ocurre en 
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los mamíferos. Tanto la adenohipófisis que deriva de la bolsa de Rathke (evaginación del 

estomodeo), como la neurohipófisis que deriva del diencéfalo (evaginación de la región del 

infundibulum), son de origen ectodérmico. La adenohipófisis y la neurohipófisis se 

encuentran separadas por una capa de tejido conectivo (Phillips, 1987; Sisson et al.. 1986; 

Sturkie, 1986). 

El hipotálamo tiene estructuras formadas por células neurosecretoras (núcleos supraópticos, 

paraventriculares e infundibulares), cuyos axones forman haces de fibras (haces supraóptico

hipofisiario, paraventricular-hipofisiario y túbero-hipofisiario). Las secreciones producidas 

por las citudas célulus, migrun lmciu ubujo u truvés de sus uxones, husta llegar a la 

neurohipófisis directamente, sin embargo, hay evidencias de que los productos 

neurosecretores hipotalámicos en las aves, alcanzan la adenohipófisis y la estimulan para 

liberar hormonas, en una forma similar a los mamíferos (Sturkie, 1986). 

Lóbulo Anterior. . . 

El lobulo anterior de la hÍpófi;isde las aves, como en los mamíferos, produce las hormonas 
- . . , 

adrenocorticotrófica (ACIH), tirotropina o tirotrófica (TSH). foliculoestimulante (FSH), 

· 1uteinizante (LH), prolactin~ (PRL) y la hormona del crecimiento (GH) o somatotropina 

(HST). 

La FSH, LI-Ly prolactina son denominadas genéricamente hormonas gonadotrópicas, las 

cuales han sido detectadas en la hipófisis de aves (Godden et al, 1975). así corno en 

- 'embriones de.pollo, a partir de etapas tempranas del desarrollo (Sturkic. 1986) 

El crecimiento y maduración de los folículos ováricos depende directamente de la acción de 

la FSH sobre los mismos, conforme se va aproximudo (¡¡ hembra a la madurez sexual, los 

-folículos inmaduros empiezan a crecer rápidamente. 

La ovulación es inducida por la liberación cíclica de la LH, esta secreción de la pituitaria se 

lleva a cabo 4 a 6 h antes del momento de la ovulación (Etches et al., l 976a). El primer 

folículo ovárico liberado de una secuencia de folículos preovulatorios, es más sensible a una 

cierta concentración de la hormona ovulatoria, con respecto al resto de este grupo de 

folículos. 

En la citología de la adenohipófisis aviar, se han descrito los siguientes tipos de células: 

cromófobas (no están formadas por gránulos) que son células inactivas o de reserva (dan 
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origen a las cromófilas) y cromófilas (contienen gránulos de hormona almacenada) que se 

subdividen en acidófilas que tienen grandes gránulos y basófilas que contienen gránulos 

pequeños. Las basófilas son responsables de las secreciones tirotrópicas que se caracterizan 

·por regular funciones de órganos endocrinos dilCrentes a los que producen las secreciones 

(todas las adenohipofisiarias, menos la GH) y las gonadotrópicas (FSH y LH). Las acidófilas 

son productoras de PRL y de HG (Ganong, 1991; Herlant et. al., 1960). 

Existe controversia respecto a la edad exacta en la cual aparecen por primera vez los 
'' ' '"~, • > 

gránülos secretores, sin embargo, está aceptado que es en etapas tempranas del desarrollo 

(stu1:kic; /9,86). 
Durante l¿s periodos de "cloquez" (incubación o empollamiento) de la gallina se producen 

I~s mayores éa_ntidades de prolactina, decreciendo extraordinariamente el número de células 

bhs.ófilas cJe hl pituitaria, siendo reemplazadas por pequeñas células acidófilas o "células de 

· I~ clbq.ue; •• (Yasuda, 1 953 ). 

~a pr~Iactina es la hormona responsable de la secreción de leche en los mamíferos. en 

cambi~ en la gallina se ha visto que ésta ejerce influencia en la incubación de los huevos. 

hecho que se ha comprobado mediante la inyección de prolactina en aquellas razas que 

muestran una tendencia natural a empollar. También se sabe que la prolactina tiene una 

acción antigonadal, ya que actúa suprimiendo la liberación de la FSl-I, la cual es 

indispensable para la estimulación folicular (Phillips, 1987; Saeki et al., 1955). 

Por otro lado, se ha demostrado que la prolactina contenida en la pituitaria, tiende a ser 

inversamente proporcional a los niveles de FSH y LH, pudiendo ser intern.1111pido el periodo 

de incubación de los huevos por administración de estrógenos. sin embargo, se ha 

encontrado que la progesterona induce el comportamiento de Ja etapa de incubación, Jo que 

sugiere que éste proceso estimula la secreción de prolactina (Lehrman et al., 1961 ). 

Lóbulo Posterior. 

El lóbulo posterior o neurohipófisis se asienta cerca del infundíbulo, no existe un lóbulo 

intermedio estructural como en los mamíferos, encontrándose ocasionalmente como una 

estructura rudimentaria, quedando la neurohipófisis separada de la adenohipófisis, por una 

lámina de tejido conectivo. En la gallina existe una circulación portal de la hipófisis que 

relaciona a la adenohipófisis con la neurohipófisis, recibiendo estos vasos fibras nerviosas de 
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el tracto hipotálamo-hipofisiario (Sisson et al., 1986). 

El proceso reproductivo de las aves está influido tanto por estímulos del medio ambiente 

como por factores hormonales neuroendócrinos, ambos regulados por el sistema nervioso 

centrala>t~riyés·dó una vía vascular entre hipotálamo e hipófisis, lo que a su vez coordina el 

ciclo sexu~l5~óui:1g, 1961). 

Lá neurohipÓflsis . aviar contiene las hormonas oxitocina y arginina-vasotocina y o/ 
.'..--:;:-:'-.-:. -'"->-- l~.---<_,~.-.o-·:.,{ -_~_..<_,,--,~:Y-":.7-~< ;,::-~->~;;,. --

mesotocimi;chcirmónas que han sido asociadas con la contracción uterina en el proceso de la 

ovi~_Ósic.ió~, .d~;l;~s· cuales la oxitocina es sintetizada principalmente por las neuronas del 

núcl~o par!iv'C11í.i:ic~lar y tiene una potencia extraordinaria sobre la musculatura lisa, 

. é:Ónt;ib~yendC>\ en'. una forma. importante para que se lleven a cabo las contracciones del 

oJic:IUcto en I~s a~es d6mésticas para que el huevo sea expulsado al exterior durante la 

posttÍra (Philli~s. l 98.7i .Sturkie, )986) . 
• - e ; • ,. . · •. ·- . ,·,-. ·-

L~s interacciones horm~nal.~s:~el:eje;h·ipo~Íi.Iamo-hipofisiario de las aves se han puesto en 

evidencia con nutn~rbsci~ ~st~dios:;eaiifid6s, tales como la demostración de la secreción de 
- - . . ''. ::::•_ -· ' . . - . - . - . 

hormonas cst1·og6t1ici'üs;:s~Í\alai.1do al 17(3-cstradiol como uno de los cstrógcnos mús 

importante~ qÚ~ iÜt~rviene'~ en la reproducción de las aves, el cual juega un papel muy 

i01portant~··e{Iasiritesi~ protéica, en la producción de diferentes tipos de ARN, en la 

d~plicadÓ~;;d~I ADN, así como también interviene en la inducción del crecimiento del 

civid~bto y la rilovilización del embrión de las aves dentro del huevo (Gilbert, 198 1, 2000). 

>o~l;mismC>~odo, se ha comprobado que la administración de LH tiene un efecto sobre la 

secreción de estradiol, detectandose desde la etapa embrionaria en el ovario del pollo, entre 

el 7,5° .y 9° días de desarrollo, un incremento en la síntesis de estrógenos, de tal modo que 

- . _es posible encontrar cambios morfológicos en el ovario desde etapas tempranas del 

desarrollo embrionario (Woods et al., 1981 ) . 

. ·Hormonas Gonadalcs. 

Las principales hormonas gonadales de las aves son andrógenos, estrógenos y progesterona, 

.. cuyd nat~~aleza química es esteroidea. Estas hormonas denominadas sexuales, son 

secrétadas?~~~·~¡~ovario de la gallina, llevando a cabo importantes efectos fisiológicos y 

· ·.· · anatÓtnico~.(~;,;~~f determinan los caracteres sexuales secundarios como son: el tamaño y 
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forma de la cresta, el color y estructura del plumaje, la emisión de sonidos (voz), 

temperamento y depósito de la grasa corporal. Del mismo modo, influyen en la conducta 

sexual e interviene en el metabolismo del calcio tanto en el hueso como en el intestino, 

regiJlan la .. síntesis de lipoproteinas hepáticas y en el oviducto son responsables del 

incremento de su tamaño, así como de la síntesis de proteínas y el movimiento del huevo a 

través de este (Gilbert, 1971b; 1-luang et.al., 1979; Nitta et al., 199a; Wells et al. 1984). 

Las gonadotropinas juegan un papel muy importante en el patrón de regulación del 

crecimiento y maduración de los folicul~s ováricos. estas son transportadas por el torrente 

sanguíneo .desde· la adenohipólisis, en donde son secretadas, lmsta el ovario sobre el cual 

actúan. 

Lasgonadotropinas ejercen su acción mediadas por receptores específicos localizados en la 
- - .. . 

mCl11brana plrisínática de los órganos blanco. La señal hormonal se transmite al interior de la 

cél~la mediante un mecanismo de ampliación de la señal que requiere de adenosin

'moriofosfato cíclico (cAMP) como segundo mensajero. La interacción hormona-receptor 

'permil~ la activación de unn enzima de la membrana plasmútica denominada adcnilato ciclasa 

que transforma el adenosin-trifostato hasta cAMP, utilizando Mg.. como cofactor 

(Kowalski et al., 1991). 

BIOSÍNTESIS DE HORMONAS ESTEROIDES. 

La síntesis de esteroicles sexuales involucra la participación de las enzimas del complejo 

conocido como P450, así como otras oxido-reductasas. 

Los citocromos P450 representan una superfamilia de hcmoprotcínas monooxigcnasas que 

juegan un papel muy importante en el metabolismo de una amplia variedad de sustratos 

endógenos y exógenos, estas hemoproteinas contienen además, otras proteínas que 

participan en la transferencia de electrones y protones a partir de fosfato de dinucleótido de 

nicotinamida y adenina (NADPH). 

El grado de oxidación del Fe'• central del grupo hem de los citocromos P450 le confiere 

características espectrales, este grupo es el sitio activo de la enzima y se une al sustrato y al 

oxígeno molecular según su estado de oxidación. El monóxido de carbono compite con el 

0 2 por el sitio activo de la enzima, inhibiendo de este modo la acción enzimática, ésta 



., 
''· 

interacción del grupo hem en estado reducido, presenta un pico máximo de absorción de 450 

nm, hecho del cual deriva su nombre de complejo P450. 

_.La,s recciones catalizadas por las enzimas de P450 pueden presentar una monooxigcnación 

.-(hidroxilación). o una serie de monooxigenacioncs específicas que dan por resultado la 

\ruptura de enlaces C-C, o la aromatización del anillo A del esteroide. Los citocromos 

.. · . esterOideos cstái1: asociados. a la membrana mitocondial interna o a la membrana del retículo 

en~~~lá~mi~o liso CHallukoglu, 1992). 

La actividad biosi~téÍita'd~ hÓ.tmonas esteroideas en la capa granulosa aislada de folículos . ' . . . -

· preovl1latorios; há°pe~mit¡'d~ detectar una gran producción de progesterona en los folículos 

preo...ru°lato~i·~~ r)i6xi~os a ovular, la cual es prácticamente inexistente en los foliculos 

inmad\Jr~s.cHuang, 1979; Nitta et al., 199lb) . 

• Estudio~ moleculares han puesto en evidencia que el gene para la P450arom, enzima 
. ',, .... " ---

. irr{hlicada en la síntesis de 1 7(3- estradiol, se expresa en la médula de las gónadas tanto 

. iz~uierda como derecha de embriones de pollo hembras, pero no en las gónadas de 

~~b~iones machos, asi corno el gene receptor de estrógenos, es expresado solamente en el 

>•epitelio de la gónada izquierda de ambos sexos, aunque ést:i. expresión es temporal en los 

)~~~dones de los machos, restringiéndose a las etapas tempranas de su desarrollo, a 
.' - - ,-' ---·~ " --

.:difer~ncia de las hembras en las que además de persistir dicha expresión, en etapas tardías 

,t~~bién se expresa el gene receptor de estrógenos en la corteza La diferencia de la 

expresión de estos dos genes, permite entender porque se lleva a cabo la diferenciación 

. go~adal enlas aves (Nakabayashi et al., 1998; Yoshida et al., 1996) 

·La administración de 17(3-estradiol, en embriones de pollo entre el 5° y 14° días de 

incubación, inhibe la expresión del gene receptor de estrógenos en la gónada derecha de 

embriones tanto de machos como de hembras, lo que sugiere que la ausencia de la expresión 

del gene receptor de estrógenos en la gónada derecha, puede ser considerada como un 

factor importante en el desarrollo unilateral ovárico de las aves. La expresión diferencial de 

éstos dos genes, contribuye a explicar el porqué del desarrollo gonadal desigual en las 

hembras respecto a los machos, asi como el proceso de gonadogénesis unilateral en los 

embriones de pollo de hembras genéticas, en las cuales sólo el ovario izquierdo alcanza su 

total desarrollo (Nakabayashi, et al., 1998). 
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Así mismo, la expresión de P450na. hidroxilasa, ha sido detectada por hibridación "in situ" a 

partir del 5° al 6° día de incubación, tanto en testículos de pollos machos como en el ovario 
·- --- _, - - . 

vestigial derecho de la. hembra; encontrándose en concentraciones altas en el lapso del 1 0° 

día de íncubacion .al 7° día posteclosión. Por el contrarío, sólo en el ovario izquierdo de la 

hembra se han evidenciad~ niveles altos de P450arom, desde el 6.5º día de incubación, 

inanteniéndo~e así, incluso hasta el 7° día posteclosión (Yoshida et al., 1996). Esto sugiere . , . . . 

. que la}~xpresión de la P450arom se relaciona con la diferenciación sexual (Elbrecht, et al., 

: t 992); feminizandose el ovario izquierdo de las hembras genéticas por aumento en la 

producción de estrógenos (Woods et al., 1978), que juegan el papel de promotores de la 

~.épr(>liferación celular en dicha gónada, hasta alcanzar su desarrollo normal, en contraste con 

la.~ónada del macho genético que tiene una marcada expresión de P450nn, que induce a la 

:pr~~dlJcción de andrógenos promoviendo el desarrollo de los testículos, ya que en estos se 

·lié~~ a cabo una pobre expresión de P450arom (Yoshida et al , 1996). 

L-~~'hormonas esteroideas se sintetizan en órganos de secreción interna, que son las gónadas 

; (6\f~:ros y testículos) y las suprarrenales, éstos vierten sus secreciones al torrente sanguíneo 

; -~jerci6ncto llll efecto esl1edilic'o sobre lhs células del órgano blanco ·'-,, . - _·. , . ·- -: :.t .. __ :·':: ,,. ... ".'. , 
Los esteroides son lípidos.::.insaponificables, insolubles en agua y solubles en solventes 

; orgánicos, contienen ... en . ~íi\ ·níolécula un núcleo común a ellos, denominado 

' ciclopentanoperhidrof~n~f1tnmó~ formado por 17 átomos de carbono dispuestos en tres 

>aniÍlos de seis carl)onos énclaunc1, denominados como anillos A, B y C. ademús de un anillo 

.. de 5 carbonos .que es el D (Fig. 6). Los carbonos adicionales pueden agregarse en las 

·posiciones 10 y 13, o como una cadena lateral unida al carbono 1 7, las hormonas esteroideas 

así como sus precursores y metabolitos difieren en el número y tipo de grupos sustituidos, en 

el número y ubicación de las dobles ligaduras y en la configuración estereoquímica (Murray 

et al., 1994). 

Colesterol. 

Es el principal precursor de la bosíntesis de las hormonas esteroideas, siendo este un 

intermediario obligado para la formación de ellas. Tiene una estructura química cíclica de 27 

átomos de carbono que se forma mediante una serie de reacciones bioquímicas, a partir de 

un terpeno de cadena lineal de 30 átomos de carbono, el cual da origen al escualeno, que es 
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A B 

C 21 Prcgnano 

C 27 Colestano 

C 19 Androstaoo 

C 18 Estrano 

Fig. 6 Nomenclatura de las hormonas esteroides y sus núcleos principales. 
(García et al., 1987). 
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el precursor del colesterol, a través de la síntesis del lanosterol (Murray et al., 1994). 

En la biosíntesis del colesterol se pueden distinguir cinco etapas: 1) .La síntesis de 

.mevalonato, a partir de acetil-CoA, 2) Formación de unidades isoprenoides por pérdida de 

C02 del mevalonato, 3) Condensación de seis unidades isoprcnoidcs para formar al 

escualeno,4) Ciclización del escualeno para dar origen al lanosterol y 5) El lanosterol forma 

al colesterol a través de varios pasos, incluyendo la pérdida de tres grupos metilo (Fig 7). 

Las células esteroidogénicas obtienen el colesterol de tres fuentes: a) síntesis "de novo" a 

partir de acetato que proviene de la oxidación de ácidos grasos en el hígado. b) 

incorporación de lipo¡Jroteínas del torrente sanguinco y c) gotas intracelulares de ésteres del 

colesterol del citoplasma (Andcrson et al., 1978; Murrny et al. 1994) 

Las hormonas esteroideas d'erivan de los hidrocarburos básicos que tienen la estructura 

cíclica del colestérÓI (i\iiurfa~.etal., 1994), el cual pertenece al grupo colestano (C~1) que es 

la molécula precursorad~la~hormonas esteroideas, cuya nomenclatura se da en relación a el 

número de metilos ~n~ular~s. de acuerdo a lo cual tenemos: el pregnano (C21) característico 

de las hormonas csteroideas que tienen una actividad progcstucional, glucocorticoide o 

mineralocorticoide; el androstano (C1<J) que con:itituye la estructura química de las hormonas 

esteroiodes con actividad andrógena y el estrano (C1s) que incluye los esteroides de tipo 

estrogénico (Fig. 6). 

Biosíntesis de Prcgnelonona. 

Se llevn n cnbo en lns célulns estcroiclogénicas por intervención de hidroxilasas y liasas c¡uc 

desdoblan y oxidan los ésteres de colesterol en su cadena lateral, la enzima colesterol

hidroxilasa actúa al nivel de la membrana interna de la mitocondria, sitio en el cual el 

colesterol es convertido a pregnenolona (Kimura, 198 1 ). 

Cabe hacer la aclaración de que la conversión del colesterol a pregnenolona es idéntica en 

suprarrenal, ovario y testículo. 

En la síntesis de esta hormona se realizan tres reacciones de hidroxilación por la acción del 

citocromo P450scc (side chain cleavage), dos de las cuales se llevan a cabo en posición C-20 

y C-22, dando la tercera como resultado la ruptura del enlace entre dichos carbonos, 

eliminándose la cadena terminal de seis carbonos del colesterol y produciéndose como 

consecuencia pregnelonona y aldehído isocáprico (Fig. 8). 
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La transformación del colesterol a pregnenolona se conoce como el "paso limitante" en la 

vía esteroidogénica, ya que es un evento indispensable para la formación d.e pregnenolona 

(Murray et al., 1994). La concentración del citocromo P450scc es el principal factor que 

determina la velocidad de la síntesis de pregnenolona (Tuckey et al.. 1989). 

Biosíntesis de Progesterona. 

La progesterona es sintetizada a partir de pregnenolona mediante un complejo enzimático 

microsomal 3f3-hidroxiesteroide dehidrogenasa (3J3-HSD)/ó5-4-isomerasa (Fig. 9). La 

progesterona es una molécula de suma importancia para la biosintesis de csteroides. ella 

juega un doble papel en éste proceso, como producto final o bien, como productor de 

corticoesteroides, andrógenos y estrógenos (Hall, 1984 ; Lec et al., 1998; Murray et al . 

1994). 

Se han identificado diferentes tipos de progestinas derivadas tanto de progesterona como de 

pregnenolona, las que probablemente ejercen un papel regulador en la síntesis de las 

gonadotropinas hipofisiarias (Díaz Zagoya et al., 1988). 

Biosíntcsis de Andrógenos. 

La pregnenolona y la progesterona son los precursores de los andrógenos, este evento se ve 

influido por el citocromo P450c11, inicia con una hidroxilación en el C-1 7 de las moléculas 

citadas, rompiendo las cadenas laterales respectivas, formando 1 7cx.-hidroxipregnenolona 

que se convertirá a dehidroepiandrosterona por la vía ó.5
, transformandose hasta 

nndrostcncdionn y linalmcntc a lcstustcronn. Por otro ludo se formará lu 1 7u.

hidroxiprogesterona, la cual también formará androstenediona por vía ó. 4 • pudiendo ser 

transformada hasta 1 7f3-estradiol, o bien, a testosterona (Fig. 9). La ruta tomada para la 

síntesis de andrógenos es simultánea, depende de la concentración del sustrato así como de 

la naturaleza del tejido que la lleva a cabo. Las enzimas necesarias para que se lleve a cabo la 

biosintesis de andrógenos. se localizan en la fracción microsórnica de la gónada 

(Hanukoglu, 1992; Lee et al., 1998; Murray et al., 1994). 

Biosíntcsis de Estrógcnos. 

Los estrógenos son una familia de hormonas que se sintetizan en varios tejidos, el 1713-

estradiol es el estrógeno primario de origen ovárico. En algunas especies en lugar de 

estradiol, se sintetiza en los tejidos estrena, siendo ésta más abundante. 
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En el proce'so de~biosintesis Jos andrógenos se convierten hasta estrógenos, a través de una 

serie de re~~b'iári·~s enzimáticas secuenciales conocidas como "aromatización", en la cual el 

.· arihlo ·A~0 c:l~';io~ :ia~drógenos se transforma en un anillo aromático cuya estructura es 

· ~~~ac·~~ri~Ú~~:~~ lbs estrógenos. La androstenediona puede ser aromatizada directamente a 

,'estr~riii ~;b·i~'M convertirse primero a testosterona y después aromatizarse a 17¡3- estradiol 

.·.~(F.iÜ}~tt2i& . 
':El' p~so/de androstenediona a testosterona, o de estrona a cstradiol son reacciones 

bio_C]u}micas ele tipo !·eversihle que permiten regular la cantidad de estrógenos que se 

producen en el ovario (Díaz Zagoya et al., 1988; Murray et al., 1994). 
. . 

Se',sabe que el mecanismo de aromatización es un proceso complejo en el que intervienen 

tre~ hÍdroxilaciones sucesivas, cada una de las cuales requiere de 0 2 y NADPH (Murray et 
.... ·- ,. 

al:;'l 994). Se piensa que el complejo enzimático de aromatasa incluye una oxidasa P450 de 

•fi.l~ci6n mixta, si el sustrato para este complejo enzimático es testosterona, se forma 

estr~?iol,_en tanto que la estrona se debe a la aromatización de la andostenediona (Fig. 1 O) 

. Biosí~i-tesis Subcelular de Esteroides. 
. . 

A nivel celular la síntesis de esteroides se realiza en dos sitios: la membrana interna de Ja 

mitocondria y en la fracción microsomal del retículo endoplásmico liso (Gore-Langton, 

_l 988; Hanukoglu, 1992). 

Én el ovario humano el colesterol es convertido a pregnenolona en la membrana interna de 

la mitoconclria, el cual pasn al citosol con In posibilidad de ser transformado mediante la 

acción de la 20-hidroxiesteroide deshidrogenasa, hasta pregnandiol (Brodie, 1983). Tanto la 

pregnenolona como el pregnandiol pasan a los microsomas del retículo endoplásmico liso 

para dar lugar a la formación de progesterona, la cual puede formar a este nivel reticular, 

tanto 1 7a. -hidroxipregnenolona que podrá convertirse hasta androstenediol (testosterona) y 

estradiol, como a l 7a. -hidroxiprogesterona que puede dar Jugar en el mismo retículo a 

testosterona que por aromatización llegará a estradiol, o bien, esta progesterona puede pasar 

nuevamente al citosol, transformándose a 20a.- hidroxiprogesterona (Fig. 1 1 ). 

ESTEROIDOGÉNESIS. 

En las aves la participación de las hormonas gonadotrópicas adenohipofisiarias FSH y LH, 
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Fig. 10 Biosfntesis de estrógenos por el proceso de aromatil.ación. (Modificación de Ganong, 1991). 



tiene una gran importancia para el desarrollo folicular y la secreción endocrina, estas 

sustancias. de naturaleza glucoprotéica se enlazan a receptores específicos en la membrana 

plasmáÜca de Ja célula blanco (Wells, 1984 ). Su acción es variable dependiendo de Ja fase de 
. . 

-dc::sarrollo en la que se encuentran los folículos, pueden ser folículos corticales embebidos en 

eJ e~troma;i que miden < 1 mm de diámetro, folículos pequeños de la línea blanca de 1 a 7 

mm .. de diámetro;. SYP de más de 8 mm de diámetro, o bien folículos preovulatorios (FS a 
r' ,. 

Fl}d~ Ís ~ 3S m~ de diámetro (Kikuchi et al., 1992). - - .. -
-. . '-. ' ' : '.- ·. . ·., -_. ~ .. 

La prodi1cCiún de las hormonas estcroidcns durnnlc la madurnciún de los folículos cstú 

regul~tl~ pÓr lá hormona LH. Cuando son estimuladas las células de la granulosa de los 

fÓlí~~ló~ pre~vulatorios F 1, F2 y F3 con LH, hay un incremento en la 1 iberación de 

í)'iog~sterona', habiéndose encontrado al folículo F 1 como el principal productor 

_, ~g~~~~a, ~ontrario a lo que sucede en los folículos menos desarrollados. ya que 

' \J¡~~lm1yendo paulatinamente de F2 hacia FS (Marrone, 1983 ; Nitta et al .. 1993) 

de ésta 

esta va 

ELpico de. LH se presenta de 6 h a 8 h antes de la ovulación y va acompailado de un 

á~'inento en la concentración de la progesterona (Gilbert, 1971 b; Huang, J 979) 
. - -

Se ha observado que en los folículos preovulatorios las células de la granulosa son el 

principal órgano blanco de la LH, mientras que en los postovulatorios no hay respuesta a 

ésta hormona (Nitta et al., 1993 ). 

Las células tecales en los folículos preovulatorios F3 a FS, convierten la prcgncnolona y la 

progesterona hasta testosterona y 1713-estradiol, interviniendo en este proceso en forma 

importante el complejo enzimático P450, mientras que en las células de la granulosa de estos 

mismos folículos, solamente se sintetiza progcsterona (1-Iuang et al., 1979; Lec et <ti., 1990, 

Nitta et al., 1991 b; Wells et al., 1984). 

Respecto a la síntesis de 1 713-estradiol, se lleva a cabo de manera más importante en los 

folículos preovulatorios SYF y va decreciendo en los folículos de mayor tamaño (F2 y F 1 ), 

lo que indica que conforme el folículo va madurando, la actividad de la enzima aromatasa 

disminuye (Armstrong, 1984; Lee et al., 1998), haciéndose la correlación entre éste hecho y 

el que las células aromatasa positivas disminuyen de manera importante en el 

folículo maduro (Hemández et al., 1993; Lee et al., 1994; Nitta et al., 1991 b ). 

En el ovario de las aves, se han encontrado estrógenos en los folículos pequeños < 1 mm, 
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- . . ' 

encontí-ándose·-qu'e ·¿stos son necesarios durante los estadios tempranos del desarrollo 

folicular, ~&e~to'/qJe. ~llo~ inducen a los receptores de gonadotropinas, permitiendo la 
- ,. ·~~--'~-· ·:· . -., :~. -,·-

réspuest~dplfol_iculo{a la l"SH y a In LH (Bahr et al. 1983; Lec et al. 1994; Nitta et ni. 

1991 a).Esiosi_rc)¡¡~~lo~; bajo estimulación de LH no producen progesterona. pero si son una 
- . "- - - , ·-",-. •'" · .. ~ -~~ ' 

·• .. fuénte impbh~rite de 17¡3-estradiol y androstenediona (Robinson et al, 1986). 
¡ ·.- :.. .• ~· • ¡' ' > ··.' ' • 

, Seha c~Í~urkcip\i'.ue el estroma ovárico y los folículos pequeños contienen aproximadamente 

_;_-~¡-·50~:~~,fl~ ·a~tividad de aromatasa, el resto de esta actividad está representada por los 
,_-. :-~._·::~:-, 

follct1los prc~1vuh11orios F!'i 11 F 1. Tal vc:r., los niveles basales de l 7íJ-cstrndiol en lus uves, 

i~ri ·rriahtenidos por los SYF y el estroma ovárico, mientras que las variaciones en el ciclo 

· · o~·~~i~o se deben a los folículos preovulatorios (Armstrong, 1984; Lee et al., 1998; Nitta et 

;al.iJ?9 J b;Robinson et al., 1986). 

: i3-'~~pecto a la maduración de los folículos preovulatorios, se ha postulado que la interacción 

(.·entre la~ células foliculares en la síntesis de hormonas esteroideas, permite regular el 

desarrollo del folículo, en concordancia con las poblaciones celulares implicadas. Estos 

conocimientos_ se han i.do dando a través del tiempo, descifrándose paulatinamente los 

mecanismos de . interacciém de las diferentes poblaciones celulares implicadas en la 

foliculogénesis, ~alihq'~~ ~o se ha logrado aclarar totalmente este proceso. 

De acuerdo ri·I~:~~puesto anteriormente, Huang ( 1979) describió el clásico "modelo 

bicelular" para Ja esteroidogénesis de Jos folículos preovulatorios, en el cual propone que 

· en la gallinh_ en ·postura la biosíntesis de las hormonas estcroidcas ováricas, tienen como 

principaÍ fu~~te de progesterona a las células de la capa granulosa, así como las células del 
- . ~-: . ·- . ''.. ·: .. 

'tejido teca) son el precursor para la síntesis de andrógenos y estrógenos (Lee et al, 1990). 

Se ha observado experimentalmente un efecto sinérgico incubando células granulosas junto 

con células tecales en presencia de LH. lo cual ha permitido corroborar que las células 

granulosas producen progesterona en respuesta a la LH, así como el que las células tecales 

requieren de la participación de las granulosas para sintetizar andrógenos y estrógenos 

(Huang et al.. 1979; Marro ne et. al.. 1983 ). 

Apoyando a la "teoría bicelular" propuesta para la maduración de los folículos 

preovulatorios en las aves, Phillips ( 1 987) refiere que las hormonas esteroides son 

sintetizadas por tipos celulares específicos (Fig. 12). El precursor para la síntesis de éstas 
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Fig. 12 "Modelo Bicelular" de la sfntesis hormonal en las aves. Las lineas continuas indican las rutas 
principales. (Phillips, 1987). 



. hormonas es · eí colesterol, activando la biosíntesis de éstas gracias a hormonas 

gonadotrópicas, particularmente la LH. Las células de la granulosa sintetizan la mayor parte 

de la progesterona, aumentando su capacidad esteroidogénica de acuerdo a la madurez 

folicular y sólo producen una pequeña cantidad de estrógenos. Por otro lado, las células de 

la capa teca) convierten a la progesterona en estrógenos, así como también a partir de 

colesterol se puede llevar a cabo la formación "de novo", de una mínima cantidad de 

pro gesterona~ 

Ln üiiiyorln de los estudios rcli..:l'idos e11 In li1ern111rn respecto a la cslcruidogéncsis c11 tus 

.. aves, han sido realizados en folículos preovulatorios, el primero que estudia la producción 

de esteroides en los folículos pequeños < 1 mm en ovario de pollitas es Nitta et al. ( 1991 ). 

basando sus observaciones en la inmunolocalización de enzimas esteroidogénicas del 

citocromo P450. Proponen también un "modelo bicelulnr" para el desarrollo folicular 

(Fig.13), exponiendo que en la esteroidogénesis de los folículos pequeños. las células 

granulosas son inactivas a la producción de esteroides, siendo responsable la capa teca! en 

etapas tempranas del desarrollo, de la actividad csteroidogénica (Kowalski et al.. 1991 a; Lec 

et al., 1994), dependiendo la biosintesis de esteroides de la cooperación de las dos 

poblaciones celulares que constituyen a la capa teca!, por un lado las células intersticiales de 

la teca interna, que producen progesterona y andrógenos a partir de colesterol, así como las 

células de la teca externa, que se encuentran rodeando a los cordones de células poco 

diferenciadas, denominadas "envolventes" que son aromatasa positivas, debido <l que utilizan 

a los andrógenos como substrato para llevar a cabo la biosintesis de estrógenos. La 

localización anatómica de las poblaciones celulares csteroidogénicas de la capa teca), 

presenta variación en los diferentes estadios de maduración folicular, ya que inicialmente 

está constituida como capa única y posteriormente se diferencia en teca interna y externa. 

Por otro lado, Porter et al.( 1989), establece un "modelo tricelular" respecto a la biosíntesis 

de las hormonas esteroides en los folículos preovulatorios de las aves, proponiendo que las 

células de la capa granulosa sintetizan principalmente progesterona y al ser estimuladas con 

LH, ésta aumenta. Las células de la teca interna utilizan dicha progesterona y la 

biotransforman hasta andrógenos principalmente testosterona, aunque también pueden partir 

del colesterol para la síntesis de ésta hormona, aumentando la producción de andrógenos 
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Fig.13 "Modelo Bicelular" propuesto para la esteroidogénesis de foUculos pequeños inmaduros en aves. (Nitta, 1991). 



cuando la teca.interna es estimulada por la LH. Se concluye que bajo el estimulo de LH, las 

células de I~ teca externa producen estrógenos a partir de andrógenos (Fig.14) . 

. ··E~tudi~~--r6:,lizados en codorniz han demostrado que la capa tecal de los folículos pequeños 
'· .. ' '_: ; 

tiene recep~bres a FSH, con mayor afinidad respecto a los foliculos grandes, ya que estos 

r~~c~~-tcl~~f'd'id~i~uyen a medida que se va dando maduración folicular (Kikuchi et al.. 1992) 
- '-' •' •': .. ·-;;·\~~-:- ... · t. 

En .lo~f:oücUlC>s preovulatorios de la gallina, los receptores a FSH de las células granulosas 
--~:c.·.·;_,;· -'=-~-\----~-f~~--~~·.~·~· e_:.~~""'"""' · --

. dis_min~yén'.conforme se da la maduración folicular, mientras que la afinidad a la LH va en 

ha propuesto otro "modelo multicelular" para entender la producción de 

hormonas esteroides en los folículos preovulatorios del ovario de la gallina, llevando a cabo 

la localización inmunocitoquimica de los complejos enzimáticos P450 involucrados en la 

esteroidogénesis, lo cual ha permitido conocer que existe una interacción entre las 

poblaciones celulares de la granulosa, teca interna y teca externa. En esta propuesta, se da 

un mayor énfasis a la inmunorreactividad de las capas tecales, aunque en forma similar a las 

teorías propuestas anteriormente se concluye que las células de Ja capa granulosa son el 

principal sitio.de producción de progesterona en este tipo folicular, teniendo como precursor 

al colesterol: En este modelo, las células intersticiales de Ja teca interna sintetizan 

progesterona y andrógenos a partir de colesterol y las células de la teca externa transforman 

los andrógenos, a•_través .del proceso de aromatización en estrógenos, presentándose en esta 

capa una modalidad füncional, puesto que se pone de manifiesto que los libroblastos 

muestran inmunorreactividad a P450c 17, Jo cual indica que tienen Ja posibilidad de convertir 

la progesterona en andrógenos, los cuales a su vez pueden transformarse por aromatización 

a estrógenos. Esta capacidad esteroidogénica decrece conforme se lleva a cabo la 

maduración folicular (Fig. 15). 

En otro de los modelos propuesto a cerca de Ja interacción de los diferentes linajes celulares 

que participan en la esteroidogénesis, se ha descrito que la actividad de la enzima 313-HSD 

(313-hidroxisteroide deshidrogenasa) puede ser modulada por cambios en la concentración de 

andrógenos o estrógenos (Lee et al., 1990), regulando de esta manera la síntesis de la 

progesterona a partir de pregnenolona, que es su precursor. Por otro lado, se ha descrito 

que la pregnenolona puede seguir hacia la vía alterna de síntesis de testosterona, la cual tiene 

41 



T 
e 
e Estrógenos -~ a 

t~ ? 
R 
ll Andrógenos t 
·e 
r 

.. n 
D 

a 

T 
e 
e Testosterona ... 

~ 

a 

t~ 1 
D 

t Colesterol .. Progesterona e 
r .o. 
D .. 

l1~MfY.~,~Vt~fl.n.~.,..o.1''~11 •• ~•:t'.!l~'i-.'=.<i:.l~1M~:ilt\!.»-,.trl' .... -;;o~~":.':t'1.~"''::'l'M roa·. ""'"" ~·::· 
~ -

G 
r Progesterona .. 

t~ 
n 
u 

1 
o 
s Colesterol 
n 

Fig. 14 "Modelo Tricelular" que muestra la esteroidogénesis de 
folículos preovulatorios en las aves. (Porter, 1989). 

. 
-

LH 

LH 

Membrana basal 

LH 



T 
e 
e 
a 

E 
X 

t 
e 
r 
n 
a 

T 
e 
e 
a 

1 
11 

t 
e 
r 
n 
a 

Estrógenos 

Células Aromatasa t 
Andrógenos 

• • . . . 
Andrógenos 

Fibroblastos • . . 
Progesterona 

• . . 
. . . . . . 

Células Intersticiales Progcstcrona 

t 
Colesterol 

Fig. 15 uTcoria Multicelular" de la esteroidogéncsis en foliculos 

preovulatorios del pollo. (Nitta, 1991). 



la propiedad de regular su propia producción, disminuyendo la síntesis "de novo" de las 

enzimas del complejo P450c17 (Hales et al., 1987). 

También se ha demostrado que la teca externa presenta inactividad del complejo P450,· 17 en 

los folículos preovulatorios, en cualquiera de sus etapa de desarrollo, así como la 

disminución de la actividad de 3¡3-HSD a medida que el folículo madura. planteándose la 

posibilidad de qui! los andrógenos sintetizados en la teca interna y los estrógenos producidos 

por la teca externa, sean capaces de regular su propia producción (Rodríguez et al . 1996) 

La disminución de esta actividad durante la maduración rolicular, podría explicar la pérdida 

d.el efecto inhibitorio que los andrógenos y estrógenos ejercen sobre la producción de 

progesterona folicular, por lo cual se puede considerar que las enzimas 3¡3-HSD y el 

citocrOmo P450c17 desempeñan un papel importante de regulación de la esteroidogénesis del 

componente teca! (Johnson et al., 1987; Lec et al., 1990). 

Otra aportación de importancia respecto a la actividad metabólica de la teca interna, es el 

hecho de que al estudiar su células, presentaron actividad con las enzimas P450c11 y 5P

reductasa (Gómez et al., 1993). pero no con la aromatasa. Este hallazgo, aunado a que en la 

teca externa no se encuentra actividad tanto de P450c17. corno de 5¡3-reductasa, indica que 

existen marcadas diferencias entre las capacidades csteroidogénicas de la teca interna y 

externa. La teca externa funciona como un compartimento esteroidogénico independiente, 

capaz de interaccionar con las células de In teca interna y de la granulosa en la regulación de 

la esteroidogénesis folicular. A este respecto, Rodríguez ( 1995) propone un modelo para 

explicar dicha interacción en folículos prcovulatorios (Fig 16). 

La esteroidogénesis en las aves va a depender de mecanismos reguladores de la 

concentración en sangre de las hormonas gonadotrópicas, tales como: 1) la cantidad de 

enzima determinada por transcripción, estabilidad del mARN y la traducción, 2) la actividad 

enzimática que depende de las modificaciones postransduccionales de la enzima, condiciones 

intracelulares y presencia de cofactores, 3) disponibilidad de sustrato, determinado 

principalmente por la movilización de colesterol y su transporte al complejo P450 

mitocondrial y 4) crecimiento de tejido que depende de proliferación celular (Hanukoglu, 

1992). 
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GRANULOSA TECA INTERNA TECA EXTERNA 

Fig. 16 Modelo propuesto pan explicar la lntel"llcción entre lu cílulas de la granulosa, teca interna y teca eltema pan la 
1fntesis de esteroldes odricos. Las flechas gruesas badkan la1 rutas metabólicas de la teca uteraa y las Uneu 
punteadas muatnn la probable participación de la teca uterna en la regulación de la esteroid111énau dunnte la 
madunción folicular. (Rodrigua, 1995). 



Poblaciones Celulares Esteroidogénicas en Pollitas Inmaduras. 

La médula del ovario de pollitas recién nacidas presenta cordones o cúmulos de células 

.epiteliales que contienen escaso citoplasma. las cuales están delimitadas por una 

membrana basal. 

En Ja ultraestructura de los cordones de células epiteliales podemos distinguir: a) células 
~l·' .. 

esterpidog~ri~c~sú1ue pueden estar aisladas o formando grupos, las que presentan una 

morf~logfatúf)i~a.:d~: células secretoras de hormonas esteroides. en ocasiones en éstos 

'cafd~Üe~··1~¡;l'ii~l~~~l)asal está ausente o solamente hay restos de ella, cada cúmulo celular 
·-.. ' ~·-

' lle~ii{~n su interior una terminal nerviosa; b) cordones de células poco diferenciadas que 
e • •. ~· • ·, ' ' 

inva~iabfeme~te están rodeados por una lámina basal y c) canales lacunares delimitados por 

una membrana basal envolvente, cuyas células tienen una morfología similar a las células 

poco diferenciadas (Callebeaut, 1988; González del Pliego et al., 1988). 

En Ja médula ovárica se observan cordones epiteliales distribuidos en forma desigual, en la 

región yuxtacortical se localizan pequeños islotes de células esteroidogénicas denominadas 

poco diferenciadas, en contraste con la médula profunda en la que se encuentran cordones 

de mayor tamaño de células intersticiales esteroidogénicas típicas, así como canales 

(acunares más desarrollados. 

Estudios bioquímicos realizados en la gallina, han permitido identificar dos subpoblaciones 

diferentes: una de células esteroidogénicas que se localiza en la teca interna, cuyas células 

se caracterizan por contener en su citoplasma inclusiones lipídicas, asi como por sintetizar 

andrógenos y no muestran actividad de aromatasa. en la teca externa se encuentra la otra 

población, constituida por células poco diferenciadas que secreta estrógenos, a diferencia de 

la población anterior, esta muestra una notable actividad del sistema de aromatización 

(Pedernera et al., 1988). 

Se ha podido evidenciar el proceso de cooperación celular de la capa granulosa. teca interna 

y teca externa para la producción de andrógenos y estrógenos en el folículo ovárico maduro. 

Tal vez este proceso se presenta en el ovario inmaduro prefolicular, con la participación de 

las dos poblaciones celulares anteriormente descritas, constituyéndose dichas subpoblaciones 

celulares en los precursores del folículo maduro (Pedernera, 1993; Velásquez et al., 1991 ). 

En cuanto a la actividad esteroidogénica, se ha observado que esta disminuye en las células 
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tecales y se incrementa en las de la capa granulosa cuando el folículo se aproxima a la 

maduración, presentándose un cambio en la sensibilidad y respuesta de los tipos de células a 

la estimulación gonadotrópica en los folículos de diferentes tamaños (Huang, 1979; Nitta et 

al., 1993; Porter, 1991 ). 

FOTO PERIODOS. 

Oviposiciim. 

El ciclo de ovulación-oviposición se puede definir como el lapso en el cual el óvulo es 

transformado hasta huevo y es expulsado. 

Es bien conocido que la luz estimula la hipófisis para que esta libere gonadotropinas, así 

como el hecho de que existe algún factor dentro de la sustancia ncurosccrctora que alcanza 

la eminencia media y la adenohipófisis a través de vía sanguínea porta. Se ha demostrado 

experimentalmente que seccionando el tallo hipofisiario, para la conexión hipofisiaria, la 

gallina suf're una alteración en la liberación de gonadotropinas, presentando por tanto una 

anomalía total en su función reproductora (Ma et al., 1963). 

En las aves el mecanismo neurosecretor hipofisiario juega un papel muy importante en el 

control y regulación de la postura del huevo (Fig. 1 7). En el lóbulo posterior aviar se 

secretan hormonas que están relacionadas con la contracción del oviducto de la gallina, 

como son 111 .oxilocinn y 11rgini1111-v11sotoci1111 y/o 111esotocin11, viéndose que en la función 

contráctil, no participan las dos, actúa una u otra. Se ha comprobado que estas hormonas 

están asociadas al estado reproductor de las gallinas adultas en etapa de postura, así mismo 

otras hormonas secretadas por la hipófisis posterior se han relacionado con los mecanismos 

de oviposición. La oxitocina es el principal factor para que se lleven a cabo las contracciones 

musculares uterinas, que permitirán la salida del huevo próximo a ovular, participando 

también las prostaglandinas E 1, E2, y F2a. cuya concentración aumenta en el momento de la 

oviposición, colaborando así con el estímulo de la dilatación y contracción uterovaginal para 

dicha expulsión (Phillips, 1987; Sturkie, 1986) . 

Durante mucho tiempo se pensó que la luz estimulaba directamente la producción de los 

huevos, debido a su incremento en número durante las horas de luz diurna, sin embargo se 

ha demostrado que la principal función de ella, consiste en su efecto estimulante sobre la 
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hipófisis lo cual trae como consecuencia la liberación de gonadotropinas, que a su vez 

estimulan al ovario para dicha función (Quiesenberry, 1963). 

En la gallina doméstica la etapa de postura inicia al alcanzar la madurez sexual. 
' . . .. 

aproximadamente entre; la: 20~ y 22" semanas, siendo la postura inicialmente irregular, 

presentándose interrupciones en esta ya que aun no es secuencial, habiendo pausas de dos o 

más días, siendo. la;:postura de un huevo por dia. Durante las dos primeras semanas los 

.huev~~ tienen un~ alta incidencia de anomalías como puede ser, el cascarón blando o una 

doble yema. · Entre la 611 y 1 0 11 semanas, la postura del huevo se ha normalizado, 

preseritándose durante esta etapa la mayor producción del huevo, que representa un 80 a 

90% del total, decreciendo gradualmente esta actividad hacia la 40A y 503 semanas, 

declinando la postura de forma rápida cuando se presenta la muda de las plumas (SO" semana 

aproximadamente). En un período de postura normal se producen aproximadamente 280 

huevos (Sturkie, 1986). 

El ciclo de o_vulación-oviposición en la gallina doméstica presenta una secuencia larga y una 

corta élura~ió.11:'cu~ndo se empieza a establecer este ciclo la secuencia no es constante. el 

intervalo eritr~.l~oviposición y la siguiente ovulación dura entre 15 y 75 min, posteriormente 

~I intervalo ~ntre oviposiciones sucesivas en la mayoría de las gallinas es de 24 h. Aunque en 

las gallinas la oviposición se puede presentar durante cualquier hora de luz diurna. 

generalmente ellas ponen. por la mañana y tienden a poner más cuando los dias son más 

largos. Las aves que po~~n tres o cüatro huevos, lo hacen antes del medio día. la mayoría de 
.. - ... ¡.._:··< :. .· . 

las veces ponen .entre las 8 y 9.30 h de la mañana, las aves que ponen dos huevos lo hacen 

entre las 9 y 10,3_0 h;de}á mañana y las que ponen un huevo, ovipocitan generalmente entre 

las 11 h delamañan~ yl~ 1.30 h de la tarde. 

Las diferenéiéls :tjue se presentan en la oviposición en las diferentes especies de aves, 

sugieren que pueden existir diferencias en la liberación de las hormonas hipofisiarias que 
. .·, -

intervienen en el crecimiento y maduración de los folículos, así como en la ovulación y la 

incubación de los huevos. Se considera que los períodos óptimos de luz-oscuridad para la 

ovulación, van entre las 12 a 14 h de iluminación continua (Sturkie, 1967). 

Tomando en consideración los antecedentes citados, se puede establecer el planteamiento de 

éste trabajo. 
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111. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA 

A pesar de que existen en la literatura estudios morfológicos que ponen de manifiesto como 

están estructurados los folículos mnduros del ovario de la gallin;1. no se ha llegado a 

esclarecer aún, cómo se lleva a cabo la integración de los diferentes linajes celulares que 

pnrticip1111 en el proceso de 111 11111d11r11ci1'111 del fnllculn. pnrn co11for11111r las cnpns li1licul11rcs 

a través la foliculogénesis. 

Se sabe que los folículos del ovario de la gallina se clasifican de acuerdo a su tamaño y sus 

características tanto morfológicas como esteroidogénicas, en dos tipos: a) pequeños blancos 

inmaduros que incluyen a los corticales < 1 mm de diámetro, que están embebidos en el 

estroma ovárico y constituyen la fuente folicular del ovario, iniciándose a partir de ellos la 

maduración folicular, así como a los pequeños inmaduros que miden de 1 a 6 mm de 

diámetro, que son aquellos que entrarán a la jerarquía folicular de los prcovulatorios 

(Sturkie, 1986; Nitta et al., 1991a); b) preovulatorios con vitelo amarillo. qUt: agrupan a los 

folículos del FS al FI (15 a 35 mm), los cuales a través de la foliculogéncsis. tendrán una 

capacidad ovulatoria (Nitta et al., 1993). 

En loscitad6s grupos foliculares se han llevado a cabo numerosas investigaciones. que 

ponen en cvh.lc1iciu unu inllucnciu hunnonul de lus gonadolropinus mlcnohipolisiarias sobre 

!as poblaciones foliculares estcroidogénicas, lo cual podría permitir hacer una correlación a 

.cerca de la transformación que estas poblaciones sufren a través de su maduración. No 

obstante, el conocimiento referente al establecimiento de un patrón morfológico folicular, 

mediante la organización de las poblaciones celulares, para la integración del folículo 

maduro a través de los diferentes estadios, no se ha podido explicado satisfactoriamente. 

De acuerdo a la revisión bibliográfica hecha para la realización de este trabajo, sabemos que 

existen muchas incógnitas respecto a cómo se estructura la pured folicular con sus 

diferentes componentes celulares, por lo cual resulta interesante plantearnos el tratar de 

identificur a través del desarrollo. cómo se van integrando los componentes de la pared 

folicular, en los folículos pequeños de la línea blanca, ya que ellos son el propósito de este 

estudio, tratando de dilucidar como se dan los cambios estructurales que se presentan 
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paulatina!Üente, con la finalidad de establecer la morfología folicular, con la participación 

de los diferentes componentes, a través del proceso de foliculogénesis. Así mismo, se puede 

hacc:r lacorr~fación entre la estructura folicular en los diferentes estadios y la producción de 

hc:irmor,i'a~'esteroides por células esteroidogénicas . 

. E:n' los folícUlos préovulatorios de la gallina adulta. debido a la influencia que ejercen las 

hormonas gémad,otrópicas sobre las poblaciones celulares. la capa granulosa secreta 

fun~amentatll1ente p~ogesterona y la capa tecal en camhio. tiene In cnpncidnd de producir 
' . . . . . . . 

andrógenos y estrÓgerios, sin embargo, esta producción hormonal no se establece así al 

inicio·. del d~surrollo IOliculur, yu que en los folículos bluncos pequeños inmaduros la 

secreción liormonal es diferente y va cambiando conforme se va estructurando el patrón 

morfológico de la pared folicular a través del proceso de foliculogénesis. 
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IV. HIPÓTESIS 

Si dentro de la organización de los folículos pequeños inmaduros de la linea blanca que no 

han entrado aúna la jerarquía folicular, participan además del epitelio folicular, las 

poblaciones de células esteroidogénicas, así como la subpoblación de las células poco 

diferenciadas, vasos sanguíneos y !acunares, fibras nerviosas y tejido conectivo, se pensaría 

que tales poblaciones celulares se organizan para formar tanto la capa granulosa como la 

zona tecal. a medidnque se va dando el proceso ele foliculogénesis. 

Por lo tanto. es.ele esperarse que la capa granulosa se forme a partir de un epitelio folicular 

pseudoestratifieado y las tecas tanto interna como externa, se integren con la participación 

de ambos tipos de linajes celulares de naturaleza esteroidogénica, asi como por vasos 

sanguíneos y lacunares, terminaciones nerviosas y tejido conectivo. 
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V. OBJETIVO 

No obstante que existe información sobre la estructura histológica de los folículos en la 

gallina adulta, no ha sido totalmente aclarado cuáles son las poblaciones celulares 

esteroidogénicas que participan en la formación de la capa granulosa y teca) de los folículos 

inmaduros. 

Tomando en consideración los antecedentes conocidos. i:I objetivo del presenti: estudio fue 

observar lns cmnhios morfológicos estructurales ele las poblaciones celulares que cnnforrnan 

al folículo inmaduro. Tratando de entender como éstas se organizan formando las capas 

granúlosa y teca) que constituyen a dichos folículos a través de la foliculogém:sis. procurando 

identificar los cambios sobresalientes que ocurren durante este proceso. así como analizar 

morfológicamente de acuerdo al tamaño folicular, los cambios respecto al grosor de las capas 

celulares durante la fase lenta del desarrollo, observando cómo evolucionan las poblaciones 

celulares, para originar a los folículos que inician esta secuencia para entrar a la jerarquía 

folicular. 

El estudio realizado, aunado a la literatura actual, permitirá conocer un poco más a cerca de 

la correlación que existe entre la organización morfológica folicular y la actividad honnonal 

de los folículos ováricos maduros que entran a la etapa de crecimiento rápido y finalmente a 

la ovulación. 
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MATERIAL Y MÉTODO 

OBTENCIÓN DEL MATERIAL BIOLÓGICO. 

Para In realización de este trabajo se obtuvieron folículos en diferentes estadios de 

maduración, de ovarios izquierdos de gallinas adultas en etapa de franca postura de la raza 

Whitc Lcghorn. ele 5 meses ele eelnel y un peso aproximado ele 1 800 gr. Los especimenes 

fueron obtenidos de la granja avícola de la Facultad de Medicina Veterinaria y Zootecnia de 

la U. N. A. M., los cuales tenían una postura regular controlada bajo fotopcriodos de 

. luz/oscuridad de 14 h a JO h, teniendo previamente la referencia de que bajo estas 

·condiciones, Jos períodos de luz ejercen un efecto estimulante tanto sobrc la ovulación 

como en la puesta del huevo. 

Las gallinas fueron sacrificadas por dislocación cervical. en un lapso de 6 h a 8 h 

posteriores a la ovulación. cstandnriz.nndo el horario de la obtención e.le las muestras para 

que todas se encontraran en condiciones similares. Dt.:: inmediato fueron eviscerados los 

ejemplares y se disecó cuidadosamente el ovario funcional (izquierdo) de éstos, seguido de 

Jo cual se procedió a hacer la identificación de los folículos pequeños inmaduros de la línea 

blanca para clasificarlos de acuerdo a su tamaño, midiéndolos con el auxilio de un vernier 

para hacerlo con mayor exactitud. 

Puesto que el interés del presente estudio fueron los folículos pequeños inmaduros de la 

linea blanca. se seleccionó a los que median desde 8 mm de diámetro, hasta los de 1 mm. 

así mismo se incluyó a los folículos corticales que midieron < 1 mm de diámetro que se 

encontraban embebidos en el estroma ovárico. 

PROCESAMIENTO DEL MATERIAL. 

Una vez identificados y disecados los citados folículos pequeños inmaduros de la línea 

blnnca, íntegros fücron introducidos de inmediato para su lijm:ión en glutarnldchído 2.5 •y,, 

durar.ite 1 O min, con el objeto de que el fijador empezara a actuar rápidamente. Se les abrió 

al nivel del estigma y se inyectaron con el mismo fijador, con la finalidad de que este 

actuara también internamente. 

· A continuación se cortaron varios bloques de aproximadamente 1 mm de espesor, de cada 
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uno de los diferentes tipos de folículos obtenidos (<l mm a 8 mm), los cuales se 

maútuvieron en dicha solución para ser fijados por el método de inmersión, .permaneciendo 

··en ~I glutaraldehído al 2.5 % en solución amortiguadora de cacodilato de sodio O. l 5M a un 

pH 7.4, durante un espacio de 3 h a temperatura ambiente. Transcurrido este tiempo se 

:.:procedió a lavar los bloques con la solución amortiguadora de CLlcodilato. haciendo tres 

cambios de 15 min cada uno. 

En seguida se hizo la postfijación con tetraóxido de osmio ¿1( 1 % en amortiguador de 

cac.odilato de sodio O. l 5M a un pH 7.4, por un lapso de 2 h a 3 h, despw.!s de lu i;uul se 

llevó a cabo la deshidratación, utilizando una serie de alcoholes graduales de etanol en 

orden creciente, iniciando con alcohol de 60° hasta llegar al alcohol de 90°, haciendo los 

cambios .entre ellos cada 20 min. Por último se hicieron tres cambios de alcohol absoluto, 

de 20 min cada uno y finalmente se concluyó la deshidratación con dos cambios de 

. mdpropileno . 

. A continuación se llevó a cabo la preinclusión. utilizando una mezcla de oxipropilcno y 

resina epóxica Poly/Bcd (Polycience lnc., Warrington, P A) 81 2 (Merck) en proporción 1: 1 

durante 12 h. a 24 h, posteriormente las muestras fueron transladadas a otra mezcla de 

mayor concentradón de resina, a una concentración 3: 1 por un espacio de 12 h . 

. Por últirrio se incluyeron las muestras en resina pura. incrementándose gradualmente la 

temperatura ·cada 12 h, para que se llevara a cabo la polimerización de la resina. se inició 

co.tluna tcm.pcrntum de 35 ºC lm; primeras 12 h. aumcntúndose a 45 ºC lus siguientes 12 h 

finalmente, a 60 ºC las últimas 12 h, para alcanzar la polimcrizr1ción completa. 

<.TÉCNICA PARA MICROSCOPÍA DE LUZ . 

. ·.Para realizar esta técnica se utilizó un ultramicrotomo (Ultracut Rietcher) que emplea 

cuchillas de vidrio. con las que se obtuvieron cortes scmifinos de 1 ~un de espesor, los 

: cuales fueron teñidos con azul de toluidina. 

La observación de los cortes semifinos se llevó a cavo con microscopio fotónico, 

. seleccionando de esta manera las áreas de interés para nuestro estudio. Estas zonas nos 

fueron de utilidad tanto para tomar placas fotográficas con un fotomicroscopio Polyvar, 

· como para hacer más tarde el análisis morfométrico de las mismas, así como para hacer la 

localización de las regiones que se observaron con microscopía electrónica. 
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TÉCNICA PAR.A MICROSCOPÍA ELECTRÓNICA. 

Basándonos en las observaciones de 1nicroscopía <le luz. se eligieron las áreas para hacer 

los cortes linos. utilizando para ello el Ultracut Rietcher con una cuchilla de diamante. estos 

cortes tuvieron un rango de espesor entre 60 y 150 nm y se identificaron a través del 

estereomicroscopio 'que está integrado al ultramicrotomo. por sus coloraciones grises y 

doradas características. ·· · 

Los' cortes finos fucro~:J~ribrijridds con la técnica tradicional de microscopín electrónica. 

hecha a base de ~cet~to.'~éie .\ii:~'ilo en solución acuosa o alcohólica con metano! y citrato de 
. .·- _: ·,;, .•. ·-··,,-;/,'•',·.•;:.<·· .. ;..,. 

plomo~ · ~'> ;· : ~~;¿ / 
En el fondo de'~k{ ¿'a jade Pe tri se puso una base sólida de parafina, en la cual se vertieron 

. . , . · .. - . ··:,~. . .. ' .. ~·. . . 

,urias cuantas :~C>t1~ '<l6 acetato de uranilo, guardando una distancia convenicmte entre gota y 

. gota. En elida una de las gotas se colocó una rejilla fina de cobre. sobre cada una de las 
. ·," ·. 

cuales se aéomodaron varios cortes finos con sus caras opacas orientadas hacia abajo. para 

que entraran en contacto con el acetato de uranilo y su caras brillantes dirigidas hacia 

arriba, dejando actuar esta solución por un lapso <le 20 min. Transcurrido este tiempo se 

lavaron con una solución de agua-metano! 1: 1 los cortes situados sobre las rejillas. 

cuidadosamente para que no se fueran a desprender. 

Por otro lado, se preparó una cajn de Petri en la forma descrita anteriormente.:, pero 

utiliznndo citrato de plomo. sobre el cunl fueron colocaron las rejillas preparadas con los 

cortes, previamente Invadas pnrn hncer el contraste metálico, dejándolas en este reactivo por 

un espacio de 1 O 1nin. A continuución se luvaron con uguu ultrnpura y se dejaron scc¡1r al 

aire. 

Unn vez preparados los cortes pura microscopia electrónicn, fueron observados en el 

microscopio de transmisión Karl Zeiss EM-1 O, obteniéndose las plncas fotográficas para su 

estudio. 

ANÁLISIS MORFOMÉTRICO. 

El estudio morfométrico se llevó a cabo en los cortes semifinos empleando microscopía de 

luz con una crunarn lúcidn integrada, cnptando las imágenes observndas en una 

computndora mediante un digitalizndor, utilizando el programa de análisis para imagen 

llamado "Image Pro Plus", Media Cibemetics, Marylnnd, USA. 
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En los folícul.os corticales < 1 mm de diámetro, no se hicieron mediciones puesto que en 

ellos todavía no se han integrado las diferentes capas foliculares, procediéndose a hacer la 

descripción microscópica de la morfología de ellos. 

Las estructuras foliculares que se midieron en los demás grupos foliculares estudiados 

. fueron:· la capa granulosa, teca interna, teca externa y los cordones de células poco 

difor6nciadas. Se midió el espesor de cada una de estas. delimitando una área determinada. 

ANÁLISIS ESTADÍSTICO. 

Los valores obtenidos son el promedio de la ±OS del total de mediciones de la muestra. Las 

diferencias fueron probadas mediante el análisis de varianza (F) entre las estructuras 

foliculares medidas y se aplicó la prueba de Student-Newman-Kleus para el estudio de 

contrastes múltiples de promedios significativamente diferentes. El grado de significancia 

se reportó como p < 0.05. 
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VIII. RESULTADOS 

En este trabajose estudiaron los folículos inmaduros dc la línea blanca, desde los corticales 

< 1 mm que 'se enco1itraron inmersos en el estroma ovárico. hasta los de 1 a 8 mm de 
.·., .<· . ' 

dián1etrC>: E~,l()S prin~éros se observó una estructura más simple, ya que en ellos se empieza 
·-' ,- - ..... ' '·-. 

a IJe\lar a éábo l~ estructuración folicular, a diferencia de los de mayor tamai1o que se 

cncoll.t.l.;iirC>nºcdí1sfiluiÚospórla capa grnnulosa y lu zona tccul, capas que 1:n los folículos de 

m6;~rir tama~o ~(11~ ;lo estaban conformadas. En los folículos más desarrollados la zona tecal . . . . 

se observó .completamente integrada, incluso ya se ha transformado en una capa externa y 

otra interna: 

Macroscópicamente en la masa ovárica se encontraron numerosos folículos en diferentes 

estadios, unidos a ella por medio de tallos o pedículos. sem1:jando racimos de uvas (Fig. 1 ). 

Los folículos preovulatorios pertenecientes a la ·:jerarquía folicular", considerados como de 

la línea amarilla, se identificaron en un número de 5 a 6 y tcni<m un <liúmctro entre 1 O y 35 

mm, siendo el próximo a ovular el de mayor tamaf'io. También se observaron numerosos 

folículos pequeños inmaduros de la linea blanca, así como folículos corticales embebidos 

en el estroma ovárico que l11idl~fon< 1 mm de diámetro y algunos folículos postovulatorios 

(Fig. 1 ). 

Siguiendo la secuenéia · d~l}~'(!~arrollo folicular. se observaron los folículos de la linea 

mi1arilla en la cual se enco~tiáron desde los SYF que midieron de 7 a 1 O mm de diámetro, 

hasta los de mayor tamaño que son los preovulatorios, que han entrado a la jcrarquia 

folicular y se denominan de acuerdo a su tamaño en orden decreciente: F l que es el de 

·mayor diámetro (35 mm), próximo a ovular. pasando por el F2 (30 mm). F3 (25 mm). F4 

(20 mm) y F5 ( l 5mm) (Fig. 2). 

En la corteza del ovario se identificaron los folículos pequeños que se clasificaron de 

acuerdo a la etapa de desarrollo en la que se cncontraban en: a) folículos grandes inmaduros 

que midieron de 6 a 5 mm, b) folículos blancos inmaduros medianos de 4 a 3 mm de 

diámetro, e) folículos blancos pequeños de 2 a 1 mm y d) folículos corticales que son los 

más pequeños_, _sie~do su tamaño < 1 mm de diámetro, estos últimos se hallaron embebidos 

en la superficie del estroma ovárico (Fig. 3). 
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Fig, 1 Ovario de la gallina adulta en el período de puesta, en el cual se puede identificar la masa ovárica 
con: a) Folículos preovulatorios de la "jerarquía folicular", b) Numerosos folículos pequeños 
inmaduros que semejan racimos de uvas y i) Folículo postovulatorio. 



Fig. 2 Foliculos de la linea amarilla. Los folículos preovulatorios que han entrado a la "jerarquía folicular", 
están en orden decreciente de tamaño, desde el Fl que es el más grande próximo a ovular, hasta el FS 
que es de menor tamaño. También se observa un SYF. 



Fig. 3 Folfculos pequeños inmaduros en diferentes estadios: a) Grandes blancos (S-6 mm), 
b) Medianos blancos (3-4 mm), c) Pequeños (1-2 mm) y d) Corticales (<1 mm). 



Al di.seccionar los especimenes estudiados, se disecó el tracto reproductor, encontrándosele 

c~~stituido~por l~s regiones anatómicas típicas de una gallina en etapa de postura. que ha 

alcam:ad_() !~ madurez sexual, en él se identificaron las siguientes partes: a) oviducto. 
---- - . 

. intégrádo por· el infundíbulo, magnum e istmo, b) útero en el cual frecuentemente se 

encontró un huevo en etapa de calcificación y c) vagina (Fig. 4). 

· ESTRllCTlll{A FOLICULAI{. 

Los folículos estudiados presentaron una estructura histológica general, la cual se halló 

constituida por las siguientes partes: 

Estroma Ovárico.- Se encontró constituido por tejido conectivo en el cual se observaron 

numerosos vasos sanguíneos, fibras nerviosas, algunas células mioepiteliales y cordones de 

células esteroidogénicas típicas que constituyen la denominada "glándula intersticial". así 

como una red de tejido conectivo situadn en el epitelio de la supertici1.: del ovario. 

Epitelio Supcrficinl.- Se observó formando la superficie de la corteza. rodeando 

completamente al ovario y delimitando a cada folículo en toda su superficie. incluyendo al 

tallo folicular, esta capa se halló constituida por un epitelio alto, cuboide o plano. 

dependiendo del estadio de desarrollo. En cada folículo, esta capa se encontraba ricamente 

vascularizada por la capa venosa externa. excepto en la región del estigma. el cual estaba 

formado principalmente por músculo liso y pequeños vasos sanguíneos ubicados en d 

extremo opuesto al tallo o pedículo folicular. 

Zonn Tccul.- Al iniciar el desarrollo folicular. esta zona uún no sc había formado cn los 

folículos corticales ,< mm de diámetro. Por fuera de la capa granulosa de estos, se 

observaron fib~as coiágenas, fibroblastos, vasos sanguíneos. vasos !acunares. así como 

cordones de 6é1tilas ·p~co diferenciadas y células esteroidogénicas típicas en la zona más 

·externa. Todos estos componentes se organizaron para constituir la futura teca, de tal modo 

que a partir de los folículos de 1 mm la cupa tecal se diferencia en dos zonas: leen interna y 

externa. 

Teca Externa.- Es la capa folicular más periférica y de mayor grosor, se encontró 

constituida por tejido conectivo denso fibroso en el que se localizaron abundantes 

fibroblastos, fibras de colágena y miocitos, entre ellos se identificaron cordones de células 
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Fig. 4 Aparato reproductor de la gallina adulta en etapa de postura9 

mostrando sus regiones anatómicas: a) Infundíbulo9 b) Mágnum 
e) lstmo9 d) Útero con un huevo en su interior y e) Vagina. 



. . 
intersticiales que formaban la "glándula teca)". 

Tanto el grosor de la teca externa como el de la teca interna, se fueron modificando de 

a_cuercjo al_ grado de desarrollo folicular, haciéndose evidentes estos cambios en los 

folíCulos de. 1 a 2 mm de diámetro, ya que a partir de estos tipos foliculares se pueden 

distiriguir conformadas las dos capas lecales. 
·. . .· 

Teca l;.t-erna.- ~s una lámina compncla de menor grosor que Ju leen externa. In cunl estuhn 

l'ornmcln. p~r ~élul1;s. fibrnhh'rnlicns y fihrns ele cnli\g,cnn. nsl como por islnlcs de célulns 

esteróidogénicas caracterizadas por contener en su citoplasma retículo endoplásmico liso 

(REL), retículo endoplásmico rugoso (RER), aparato de Golgi, mitocondrias con cn.:stas 

tubulares y gotas de lípidos. También se observaron en esta capa terrninacioncs ncrviosas y 

una irrigación provenientes de la capa venosa media. 

Capa Granulosa (Estrato o epitelio Folicular).- Se encontró rodeando al ovocito. al 

principio se observó como una capa de célulns foliculares planas, las cuales se fueron 

transformando a través del desarrollo folicular. primero en células de tipo cúbico alto y 

finalmente constituyeron un epitelio pseudoestratilicado. 

En la superficie apical de las células granulosas. se encontraron abundantes prolongaciones 

celulares que se insinuaban hacia el interior de la membrana dcl ovocito. en ellas se 

localizaron especializaciones de membrana características de los folículos de lus uves. 

conocidos como premilocondrias, lransosomus o "lining bodies". 

L~'imina Basal.- Se identificó como el límite entre la teca internu y las células de la capa 

granulosa, midiendo aproximadamente 1 ~un de grosor, es una estructura de naturaleza 

anhista que se identificó en los folículos pequeños < 1 mm de diámetro, ya que a partir de 

los folículos de 1 mm se observó una membrrum basal. 

Membrana Perivitclina (Vitelina).- Esta membrana se encontró delimitando al vitelo, su 

estructurn se originu u purtir del ovocito y se apreció asociada a la membrana plasmática. 

presentando una apariencia granular y fibrilar. 

Zona Radiada.- Se observó como un punto de contacto entre el ovocito y el folículo. 

Incluidas entre esta zona se encontraron prolongaciom:s finas de las células granulosas 

dirigidas hacia el ovocito, las cuales se sabe que aumentan la superficie de absorción, dicha 

zona se encontró delimitada externamente por la membrana plasmática del ovocito y por la 
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modificó a través del desarrollo y crecimiento 

.. Ovocit~s:-'s~i.1.()c~lii';i~C,:~'f¿~;·¡~\parte interna del folículo y en su citoplasma se observó la 
: ~--·-·: .·;:.· (';_;.,.~'--'.}J-'.' ~-:,::.,.::-:·-:·_: .- - ' .. 

presencia de gránulos de 'Vitélo constituidos principalmente por fosfolípidos y triglicéridos. 

CLASIFICACIÓN 

INMADUROS. 

y DESCRIPCIÓN UE LOS FOLÍCULOS 

Los folículos de la gallina fueron observados con microscopia de luz y con microscopia 

electrónica de transmisión y se agruparon de acuerdo a su tamaño y a la similitud 

encontrada entre ellos, en su organización histológica, en la siguiente forma: 1) Folículos < 

1 mm de diámetro, 2) Folículos de 1 a 2 mm, 3) Folículos de 3 a 4 mm, 4) Folículos de 5 a 

6 mm y 5) Policulos de 7 u 8 mm e.le diilmctro (Pig. 3). 

FOLÍCULOS< 1 mm. 

Los folículos < l mm de diámetro se encontraron embebidos en el estroma ovárico y 

algunos se localizaron adheridos a la masa ovárica por medio de tallos, éstos empiezan a ser 

proyecludus huciu el epitelio superliciul <le In cortc:a1 conforme vun mudurun<lo (Fig. 5 ). 

En el estroma ovárico que rodeaba a estos folículos, a partir del cual se empezaba a integrar 

la zona .teca!, se distinguieron vasos sanguíneos rodeados por un endotelio. en cuyo interior 

se localizaron eritrocitos, así como vasos !acunares que son característicos de las aves Fig. 

5, 6). Se observaron algunas terminaciones nerviosas asociadas a estos vasos sanguíneos y 

!acunares, algunas fibras nerviosos también llegaban a establecer un estrecho contacto con 

los cordones e.le células intcrsticiulcs típicas. que sc localizaban cntn: cl mismo lcjido 

estro mal (Fig. 6. 7. 8 y 9). 

Los folículos < 1 mm incluidos dentro del estroma ovárico se encontraron delimitados por 

una capa delgada de epitelio superficial, seguida de la cual se observó rodeando al ovocito 

una capa de. epitelio cúbico granuloso. En el citoplasma del ovocito se localizaron 

cromosomas dispersos, desprovistos de una membrana nuclear que los limitara, así como 
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Fig. S Panorámica de un corte semifino de un folículo< 1 mm. Se observa el folículo embebido en el estroma 
ovárico (Es), en el cual se distinguen el tallo (t), los vasos sanguíneos (V), cordones !acunares (L) y 
células esteroidogénicas (CE). La capa granulosa (G) constituida por epitelio cúbico monoestratificado 
se encuentra rodeando al ovocito (Ov), dentro del que se distinguen gránulos de vitelo (Vi) y el ADN 
disperso. Bar= 14µm 



Fig. 6 Detalle de un folículo cortical. Se observa el ovocito (Ov), cuyo citoplasma contiene vitelo (Vi) y ADN 
disperso, alrededor del cual se encuentra la capa granulosa (G), seguida por la lámina basal (Lb). 
Rodeando al foliculo está la teca (T) en formación, en la que distinguen fibroblastos (F), cordones 
de células poco diferenciadas (CP) y células esteroidogénicas (CE) intersticiales. Bar=2.5 µm 



Fig 7 Electromicrografia de un folículo cortical inmaduro. En las células granulosas (G) se distinguen las 
especialiuciones de membrana o "lining bidies" ( i ), abundantes lipidos (li), RER y mitocondrias (m), 
alrededor de esta capa celular se observa una lámina basal (LB). En la teca (T) en formación se ve 
una fina capa de fibroblastos (F), asi como un cordón de células poco diferenciadas (CP) y una fibra 
nerviosa (N). Bar=2.S µm 



Fig. 8 Microscopía electrónica de un foliculo < l mm. En el citoplasma de las células de la capa granulosa (G) 
se observan mitocondrias (m), RER, inclusiones lipídicas (li), así como transosomas (i) localil.3dos entre 
estas células. Delimitando a la capa granulosa se distingue la lámina basal (Lb). En la teca en formación 
se encuentran fibroblastos (F), células poco diferenciadas (CP) y terminaciones nerviosas (N). Bar=2.S µm 



Fig. 9 Ultraestructura de un folículo inmaduro < 1 mm. Se observa la teca (T) en formación en la que se 
distingue una célula esteroidogénica (CE) intersticial con abundantes lípidos (li), la cual está en 
contacto con una terminación nerviosa (N) y con un vaso lacunar (L). Bar=2.S µm 



algunos g'rárii.ii~s d~ .Jitelo en formación (Fig.5 y 6). 
,. -· "- .- ·-- ,_- --~·-- ' ; ,. ·- '. 

Se disiin~l'1iÓ'u1~·ri IÓn1ina basal alrededor de la capa granulosa y por fuera de ella se localizó 

.una.fina c-~~~:d~rf'Í~ic;blastos junto con fibras colágenas y reticulares en el sitio en el que . . . ~··. ' .. -, '. -' 

.se form.ará l~ futura wna teca!. Aunque la teca no se ha formado aún, en la región contigua 

. se· distinguieron "algunos vasos sanguíneos, vasos lm.:unares y cordones de células poco 

diferenciadas rodeados por una l{unina busal. locali:1.11mlose hacia la parte mús cxterna 

cunloncH de cél11ln:1 cHlcr11idogé11ic11H lfpicn:1" i11lcrnlici11lc~1 y c11 el i111cri11r de c11d11 11110 

de estos cordones esteroidogénicos, se encontraron terminaciones nerviosa (Fig. 6. 7. 8 y 9). 

Por lo que se refiere a la ultraestructura de los folículos corticales. se apreciaron con detalle 

las especializaciones de membrana llamadas "lining bodies" entre las células epiteliales. 

En el citoplasma se distinguieron mitocondrias de diferentes tamaños, algunas con crestas 

transversales y otras con crestas de tipo !amelar. También se observaron inclusiones 

lipídicas, así como polirribosomas y abundante RER (Fig. 7 y 8). 

En la región que se está constituyendo la futura teca. se distinguió la llegada de algunas 

terminaciones nerviosas con vesículas de centro denso, algunas de las cuales establecieron 

contacto con vasos !acunares y células intersticiales csteroidogénicas (Fig. 7, 8 y 9). 

FOLÍCULOS DE 1 A 2 mm. 

En los cortes semifinos de este tipo folicular, se observaron en el interior del ovocito 

numerosos grúnulos de vitelo blanco. Las células de la capa granulosa se transformaron 

de un epitelio cúbico alto a un epitelio pseudoestratificado (Fig. I O). Con TEM se pudieron 

distinguir en el citoplasma de las células granulosas, inclusiones lipídicas y mitocondrias 

pequeñas y grandes, con crestas transversales y !amelares. También se encontró abundante 

RER y polirribosomas, así como escaso REL. En la región apical dd epitelio granuloso se 

distinguieron numerosas proyecciones celulares hacia el ovocito, con sus característicos 

transosomas o "lining bodies". Este epitelio estaba rodeado por una membrana basal bien 

conformada, asociados al epitelio se localizaron fibroblastos y fibras de colágena, en esta 

capa en formación se observó la llegada de abundantes fibras axonales y terminaciones 

nerviosas, así como cordones de células esteroidogénicas típicas con numerosas inclusiones 

lipídicas que van siendo empujadas hacia el estroma ovárico (Fig. 11). 
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Fig. 10 Corte semifino de un folículo de 2 mm. Se observan gránulos de vitelo (Vi) en el interior del ovocito (Ov), 
alrededor del cual se encuentra la capa granulosa (G) delimitada por una membrana basal (Mb). La teca 
interna (TI) presenta una capa fina de fibroblastos (F), cordones de células esteroidogénicas (CE), vasos 
sanguíneos (V) y células esteroidogénicas típicas (Ti) con inclusiones lipídicas (li). En la teca externa (TE) 
se distinguen islotes de células poco diferenciadas (CP) y algunos vasos (V) periféricos. Bar-20 µm 



Fig.11 Micrografía electrónica de un folfculo de 2 mm. Se muestran células de la granulosa G) con inclusiones 
lipídicas (li), mitocondrias (m), abundante RER, polirribosomas (pr) y "lining bodies" (i), ésta mna se 
encuentra delimitada por una membrana basal (Mb). En la teca interna (TI) se observan algunas 
terminaciones nerviosas (N) v fibras axonales (Ax). Bar=2.5 um 



. . 

La teca interna de lo{ f~Iídi;Jo~ de 2mm, se caracterizÓ por la presencia de un mayor 

número de librobla~tóS)d<b t6Í 11i'odo que se hizo más fibrosa, entre dichos tibroblastos se .... -·; ·": ,:' -- ..... '.,. -

distinguieron cordoí1cs:·~6j1;'.6í.~i~~poco diferenciadas rodeados por una fina lúmina basal. 

los cuales presentar~,'¡1 J:h·~~i;~risÍo;riiaciórÍ a célul~s esteroidogénicas, las que establecen un 
:_·.-: . _~:~i _-~: :,\~:'.;'.·:, 1·:.>I,' ~:·\~~-- /\: . ., ,~·;· :.::.'.-..:, < ,- .-' 

estrecho cont:ictc1 s(l11ii.1\i{!ii1i1Í!1·,1nfai1Lquc es coiltimm por un tiempo y rnstcriormcntc sc 
, - -:·.· ".. • ;.r-_ . - - -

comienza a dis!:;rcga.r';~n;~¡llgunl>s puntos del cordón celular. En cl citoplasma de estus 

cél11l11s poco di f"cr;i11C.:i11d;1H, i111é y11 se c111picz1111 11 lr1111sf(1r11111r 11 cslcroid11gé11ic11s. sc 

distinguieron estructuras tales como el aparato de Golgi, rnitocondrias de diferentes tamaño 

y tipos de crestas, inclusiones lipídicas y abundante RER. En algunas regiones se 

distinguieron terminaciones y fibras nerviosas que llegaban tanto a vasos sanguíneos como 

a los cordones de células poco diferenciadas. En el interior de estas fibras nerviosas, se 

observaron abundantes microvesículas de centro denso, probablemente correspondientes a 

vesículas de neurotransmisores. de igual manera en estas libras axonales se observaron 

mitocondrias, mierotúbulos y microfilamcntos curaeteristicos (Fig. 1 1 y 12). 

En la teca externa fibrosa se encontraron islotes de nuevas generaciones de células poco 

diferenciadas limitados por unu lúminu busal. los cuulcs sc ubican en cl tejido concctivo 

tecal más periférico, en ese sitio se localizaron vasos sanguíneos periféricos de mayor 

calibre, así como nuevas generaciones de islotes de células poco diforenciudas que se 

encontraron ccrcu de lu mutri~ cxtrucelulur. Lus células esteroidogénicas tipÍ<.:as ubicadas 

entre el tejido teca! van siendo empujadas hacia afuera de la teca externa y no participan en 

la rornrnción del f'olículo (Fig. l O, 12 y 1 J). 

FOLÍCULOS DE 3 A 4 mm. 

Los cortes semilinos de estos folículos mostraron en el ovocito gránulos de vitelo, la capa 

granulosa se mantuvo conservando la estructura de un epitelio pseudoestratificado, 

delimitado por la membrana basal. Ultraestructuralmente esta membrana se observó en 

relación tanto con la membrana perivitelina como con la zona radiada, a través de las 

especializaciones de membrana conocidas como transosomas, que son proyecciones de 

membrana emitidas por las células de la capa granulosa en su región apical, las cuales 

atraviesan desde la granulosa hasta el ovocito. En lus membranas lutcrules de las células 
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Fig. 12 Detalle ultraestructural de un foliculo de 2 mm. Se identifica la teca interna (TI) en la que se encuentran 
fibroblastos (F) y cordones de células en transformación a esteroidogénicas (CT), en cuyo citoplasma se 
distinguen mitocondrias (m), inclusiones lipidicas (li) y aparato de Golgi (g). La teca externa (TE) 
contiene islotes de células poco diferenciadas (CP) en las que se aprecia RER. Bar=l.3 µm 



Fig. 13 Ultramicrografía de un folículo de 2 mm. En la teca externa (TE) se observan cordones de células poco 
diferenciadas (CP), limitados por una lámina basal (Lb), cerca de los cuales se distingue una 
terminación nerviosa (N). Bar=l.3 µm 



granulosas se distinguieron identaciones que corresponden a microvellosidades, las cuales 

se identificaro1i entre las células contiguas de la membrana granulosa (Fig. 1.4 y 15). 

En la teca interna se encontraron vasos sanguíneos estableciendo comunicaciones 

vasculares d~ tr66ho en trecho, los cuales participan en la circulación sanguínea. También 
• ,: '• '• '~ w'' • • 

se observaro11'~rirdones celulares, cuyas células mostraban una marcada transformación de 

poc~ diferen¿iii'ciÜs a esteroidogénicas, distinguiéndose alrededor de estos, restos de la 
' : ·. :'. .:~:..: . ".. . " 

h\minll :·1nÚúi1).~1üc los comp11rl11mcnt11liz11bu, yu que <.:!los sc cncucnlrun cn vlus dc 

. ·• d~silltegración, a estas células esteroidogénicas transicionales se asocian fibras de colágena 

y. terminaciones nerviosas. En el citoplasma de estas células, se notó un incremento de las 

inclusiones lipídicas, sus mitocondrias presentaron crestas de tipo tubular y cerca de ellas 

se observó una gran cantidad de RER. polirribosomas. una pobre cantidad REL. así como 

también ocasionalmente se pudieron distinguir cilios intracitoplásmicos (Fig.16). 

En la teca externa se encontró un incremento en los cordones de células poco diferenciadas, 

los cuales se observaron delimitados por una lámina basal. también se distinguieron algunos 

vasos sanguíneos hacia la periferia de esta zona teca! (Fig. 14). En el citoplasma de las 

· células esteroidogénicas se apreciaban mitocondrias con crestas transversales, abundante 

RER e inclusiones de lípido, así como cilios y uniones celulares desmosómicas. Las células 

esteroidogénicas intersticiales han sido empujadas hacia el estroma ovárico. quedando por 

fuera de los folículos de manera que ellas no se encontraban participando en la formación 

de los mismos (Fig.1 7). 

Entre !u tccu internu y !u tecu cxternu se logruron obscrvar paquctcs axonulcs rodcmJos y 

compartamentalizados por: células.· nerviosas tipo Schwann, los cuales se encontraron 
-·~"::' 

estableciendo una relación• don: la irrigación sanguínea a través de estructuras vasculares 
!·. 

particulares denominadas ·"black holes" localizadas en la teca externa, las cuales se 

identificaron ultraestructuralmente como depresiones evidentes que interrumpían la 

continuidad del tejido teca! (Fig. 14 y 17). 

FOLÍCULOS DE 5 A 6 mm. 

La microscopía de luz en estos folículos permitió observar la capa granulosa constituida por 

un epitelio cúbico ulto, encontrándose en el límite de ella una membrana basal bien 
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Fig. 14 Microscopía de luz de un folículo de 3.5 mm. Se observa el ovocito (Ov) rodeado por la capa granulosa (G), 

limitada por la membrana basal (Mb). La teca interna (TI) muestra una capa fina de fibroblastos (F) y 
vasos sanguíneos (V). En la teca externa (TE) se encuentran cordones de células poco diferenciadas (CP), 
así como "black boles" (*) y algunos vasos sanguíneos (V) en la periferia. Entre la teca interna y la teca 
externa se distinguen paquetes de fibras axonales (Ax) delimitados por células de Schwann (S). Bar=S µm 



Fig. IS Imagen de MET de un folículo de 3.S mm. Se identifica al ovocito (Ov) con su 1.0na radiada (ZR), en la que 
se distinguen extensiones (e) de las células de la granulosa (G) hacia el ovocito, las cuales se relacionan con 
los "lining bodies" ( ¡ ). Las membranas de las células granulosas muestran identaciones laterales que 
corresponden a microvellosidades (mv). Entre la 1.0na radiada y la capa granulosa se localii.a la membrana 
perivitelina (Pv). Bar=O.S µm 



Fig. 16 Ultraestructurta de un folículo de 3 mm. En la teca interna (TI) se encuentran cordones de células transformadas 
a esteroidogénicas (CT), delimitados por una lámina basal (Lb) discontinua. Estas células se ven cerca de fibras 
colágenas (Fe) y vasos sanguíneos (V), están en contacto con terminaciones nerviosas (N) y en su citoplasma se 
distin2uen cilios (e), mitocondrias (m), polirribosomas (pr), inclusiones lipídicas (li) y RER. Bar=0.5 µm 



Fig. 17 Ultramicrografía de un folículo de 3.5 mm. En la teca externa (TE) se observa un cordón de células poco 
diferenciadas (CP) rodeado por una lámina basal (Lb). En el citoplasma de las células se distinguen 
mitocondrias (m), inclusiones lipfdicas (li), cilios (c), RER y uniones celulares de tipo desmosoma (D). 
Bar=O.S µm 



integrada, asociada a fibroblastos (Fig.18). 

·-: Ultraestructuralmcntc se logró distinguir al ovocito con su zona radiada, encontrándose 

entre ésta y la capa granulosa, Ja membrana perivitelina. Las células granulosas contenían 

estructuras intracitoplásmicas tales como mitocondrias de diversos tamaños, lípidos, así 

··como abundantes polirribosomas y RER (Fig.19). 

En la teca )ntern~ se encontraron algunos vasos sanguíneos, así como cordones de células 

-"-en 1_1)_11111f~ir11_Íncii'11I' hncin 1.•lllcrnidogé11ic1111, los n111lc11 ~·1111 IV1 ET 11c nh11erv.-. que cst11h1111 

_ rode~dcis. p6r-llna lámina basal discontinua, asociada a una matriz extracelular. Las células 

.·de'· dichos cordones, co11tei1ían abundantes inclusiones lipídicas. polirribosomas, RER 

y algunas uniones celulares desmosómicas (Fig. 18 y 20). 

En la teca externa-se distinguieron entre el tejido conectivo que la conforma, cordones de 

células poco diferenciadas, en el citoplasma de cuyas células se observaron abundantes 

inclusiones lipídicas, mitocondrias de gran tamai\o, abundante RER y polirribosomas, así 

como terminaciones nerviosas (Fig. 18 y 21 ). 

FOLÍCULOS DE 7 A 8 mm. 

Este grupo de folículos constituyen la frontera entre los folículos pequeños inmaduros y 

los de la línea amarilla, debido a que entre los folículos grandes de la linea blanca y los 

SYF que son los de menor tamaño de la linea amarilla. caracterizados por presentar un 

crecimiento rápido, así como porque son los que entrarán a la jerarquía folicular, se 

presentan grandes similitudes tanto estructurales como funcionales. 

Con microscopía óptica en este tipo folicular se apreció un incremento en los gránulos de 

vitelo del ovocito (Fig. 22). Por lo que se refiere a la membrana vitelina, la región 

perivitelina y la zona radiada, se encontraron completamente estn1cturadas. visualizándose 

nu111erosas proyecciones de las células granulosas. que se ponen en contacto con el ovocito 

a través de las l!speeializueioncs de membrana o "lining bodi<:s". 

La capa granulosa está constituida por epitelio pseudocstratificado, esta conformación 

estructural se encontró estable a partir de los folículos de 3 a 4 mm de diámetro. 

observándose que a partir de este momento no sufre cambios, permaneciendo estable hasta 

la etapa de folículo preovulatorio (Fig. 22). Con microscopía electrónica se apreció la 
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Fig. 18 Microscopía óptica de un folículo de 5 mm. La capa granulosa (G) está limitada por la membrana basal 
(Mb). En la teca interna (TI) se encuentran \'asos sanguíneos (V) y cordones de células en transformación 
a esteroidogénicas (CT) que contienen inclusiones lipídicas (li). La teca externa (TE) presenta abundantes 
cordones de células poco diferenciadas (CP) entre el tejido conectivo que la constituye. Bar=l2.S µm 



Fig.19 Ultraestructura de un folículo de 5 mm. Se observa la zona radiada (ZR), notándose entre esta y la capa 
granulosa (G), la membrana perivitelina (Pv) con sus proyecciones hacia el ovocito (Ov), las cuales están 
relacionadas con los transosomas ( i ). En el citoplasma de las células granulosas se ven numerosas 
mitocondrias (m), inclusiones lipídicas (li), abundante RER y polirribosomas (pr). Bar=0.8 µm 



Fig. 20 Detalle de la ultraestructura de un folículo de 5 mm. Se observa la capa granulosa (G) relacionada con su 
membrana basal (Mb). En la teca interna (TI) se encuentran cordones de células en transformación a 
esteroidogénicas (CT), rodeados por una lámina basal (Lb) discontinua, en asociación con la matriz 
extracelular (me). En el citoplasma de éstas células hay numerosas inclusiones lipídicas (li) y entre ellas 
se aprecian uniones desmosómicas (D). Bar-2.S µm 



Fig. 21 Ultraestructura de un folículo de 5 mm. En la teca externa (TE) se distingue un cordón de células poco 
diferenciadas (CP) rodeado por una lámina basal (Lb). En el citoplasma celular se notan abundantes 
inclusiones lipídicas (li), un cuerpo mielínico (mi), RER y polirribosomas. En contacto con estas 
células se observan terminaciones nerviosas (N) con microvesículas en su interior (v). Bar=0.4 µm 



granulosa delimitada por la membrana basal. ya que la parte anhista se engrosó quedando 
. . - ' - - . -

asociada a .. fibroblt\st~s : y a tejido conectivo. es bien sabido que aJ adquirir esta 

conforma~ió~ se _pr~s~ntan en su composición química colágena y fibronectina. En las 
. · ... , ····.· ' 

células granulosas se<'apreciaron numerosas miocondrias. inclusiones lipídicas. RER y 

abundantes ribosom~s'Ó•ig. 23). · 

En la teca interna· se d.isti1igLÍicron algunos vasos sanguíneos, así como con.Iones de células 
. . 

que sc trullslurmtiruu- u cstcruidugénicus. A 111uyur uu111cnlu cslus célulus muslruru11 cn su 

¡;itoplasma mitO~ondri~s. lípidos, RER y polirribosomas (fig. 22 y 23) 

Las observaciones de .la teca externa permitieron apreciar un incremento en los cordont!s de 

células poco diferenciadas, que hacia la periferia se encontraron asociadas a vasos 

sanguíneos de gran calibre (Fig. 22 ). Entre las células de los cordones poco diferenciados 

se .localizaron uniones. de tipo desmosómico, observándose en su citoplasma RER, 

vesícufas de REL, abundantes polirribosomas, mitocondrias ele diversos tamafios y 

con1plejo ele. Golgi en posición yuxtunuclear. Lu ullrm:slructura de esta capa tecal revdó la 

presencia de cordones de células poco diferenciadas compartamcntalizadas por una lámina 

basal, así corri_o células mioepitelinles ubicadas entre el tejido conectivo (Fig. 24). 

Cabe hacer hincapié en que este grupo folicular continuará su desarrollo hacia la jernrquia 

folicular. dando lugar a los folículos preovulatorios que entrarán a la etapa de crecimiento 

n\pido. 
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Fig. 22 Microscopía de luz de un folículo de 7 mm. En el ovocito (Ov) se observa un incremento de los gránulos 
de vitelo (Vi). La granulosa (G) continúa delimitada por la membrana basal (Mb). En la teca interna 
(TI) se encuentran vasos sanguíneos (V) y células que han sido transformadas a esteroidogénicas (CT). 
En la teca externa (TE) se aprecia un incremento de los cordones de células poco diferenciadas (CP) y 
en la periferia se distinguen vasos sanguíneos. Bar=14 µm 



Fig. 23 Ultraestructura de un folículo de 7 mm. Se observa la capa granulosa (G), encontrándose en el citoplasma 
de sus células mitocondrias (m), inclusiones lipídicas (li), RER y polirribosomas (pr). La granulosa está 
delimitada por la membrana basal (Mb) y seguida de la teca interna (TI) en la que se distinguen cordones 
de células transformadas a esteroidogénicas (CT), en cuyo citoplasma hay inclusiones lipídicas (li), RER y 
mitocondrias (m). Bar=l µm 



Fig. 24 Detalle de MET de un folículo de 7 mm. La teca externa (TE) muestra un cordón de células poco diferenciadas 
(CP), rodeado por su lámina basal (Lb). En el citoplasma de estas células se observa RER, vesículas de REL, 
mitocondrias (m), complejo de Golgi (g) y uniones celulares desmosómicas (D). Entre el tejido tecal se pueden 
apreciar células mioepiteliales (mi). Bar=0.4 µm 



ANÁLISIS MORFOMÉTRICO DE LAS SUBPOBLACIONES 

CELULARES ESTEROIDOGÉNICAS DE LOS FOLÍCULOS 

INMADUROS. 

El análisis morfológico del presente estudio. se llevó a cabo con la finalidad de determinar 

los cambios relevantes que van sufriendo las poblaciones celulares estcroidogénicas de los 

folículos inmaduros de < 1 mm a 8 mm de diámetro de la gallina adulta, a través de su 

desarrollo para entrar posteriormente a la jerarquía folicular. 

En la capa granulosa se observó, que inicialmente estaba conformada por una delgada capa 

de epitelio plano superficial delimitado por una lámina basal, el que mús tardt: se fue 

modificando primero en un epitelio cúbico alto y finalmente en un epitdio 

pseudocstratificado. Los cambios presentados en esta capa folicular. sugerían que podría 

haber cambios no solamente a nivel estructural. sino también en cuanto a su grosor. al 

hacer la medición de ··~icllu capa y analizar estadísticamente los valores obtenidos se 

encontró una disíniiiu~iÓn ~ig~ificativa de p< 0.05 entre los grupos foliculares de 3 a 4 mm 
• ' C< _, ,, • ~_:: ;'.• •", : • '" ' • 

y 7 a 8 mm.Se puc:lcrapréciar que a medida que va aumentando el diámetro folicular a lo 

largo del d~s~rr~Úo~' li:a;' una disminución en el grosor de la granulosa, hecho que pude ser 

·· :1trii1i1iclo l~(1si~i11;~~11tg ni 111is111l1 crcd111ic11lo dd l"ollc11l11 <Tahl:i 1) ((irúfic:i 1 ). 
·;',, 

~orlo que ~~·;;etiei:én la zona teca!, en los folículos corticales< 1 mm de diámetro aún no 
'• '• ._ ·-- ·. '•' -·· c.--, .. 

se ha fo1'.n1rici6/~i11 ~;111btirgo se pueden distinguir alrededor de la lámina basal que limita a 

la capa,gr~i.Ú9s:á, p~blaciones celulares que más tarde intervienen en la estructuración de 

ésta misnl.a, t~les cómo una fina capa de fibroblastos. vasos sanguíneos y )acunares, 

cordones de ~élulas poco diferenciadas y en la parte más periférica cordones de células 

estcroidogénicas típicas. entre otras. Conforme se vu di:sarrollando d folículo, esta zona se 

va definiendo, pudiéndose visualizar como tul a partir de los folículos de 2 mm de 

diámetro. en los cuales incluso se ha diferenciado hasta teca interna y teca externa. 

En cuanto se refiere al desarrollo de estas dos capas, se pensó que podrían tener cambios 

significativos en su espesor, puesto que se van integrando nuevas poblaciones celulares 

durante su formación, por Jo que se procedió a hacer la medición del espesor de ellas. Los 

valores obtenidos de la medición tanto de la teca externa como de la teca interna, fueron 
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AREAS ESTIMADAS EN MEMBRANA GRANULOSA, TECA INTERNA, TECA EXTERNA 
E ISLOTES DE CELULAS POCO DIFERENCIADAS DE LA TECA EXTERNA 

DIAMETRO MEMBRANA TECA TECA CELULAS POCO 
n FOLICULAR GRANULOSA INTERNA EXTERNA DIFERENCIADAS 

mm um2 µm2 µm2 µm2 

8 3-4 5426± 557* 3319 ± 462 14530±1389 197 :t 57 

7 5-6 4895± 523 3382± 332 13132 ± 806 218 :t 73 

7 7-8 4336± 101s· 3309 ± 769 15955 :t 3757 282 :t 123 

Tabla 1.· ±DE de las subpoblaciones estudiadas en los follculos inmaduros de ovario de gallina adulta. El' indica los grupos 
foliculares en los que se encontró una diferencia significativa en la capa granulosa. 

Nota. El área se calculó en un segmento deteminado para cada tipo folicular. 



MEMBRANA GRANULOSA 

AREA 103 µm2 * 
* 

3-4 5-6 7-8 

DIAMETRO FOLICULAR mm 

l.· Ana de membrana granulosa de los folículos inmaduros de la galllna. Las barras representan la ±DE (n=7). Las 
medias muestran una diferencia significativa de p < 0.05 entre 3-4 y 7-8. 



analizados estadísticamente y no revelaron ninguna diferencia significativa entre los grupos 

estüdiados (Tabla 1) (Gráficas 11 y 11). 

También se hizo la medición de los cordones de células poco diferenciadas de la teca 

externa, los valores obtenidos también fueron analizados estadísticamente, pero ellos 

tampoco mostraron ninguna diferencia significativa entre los grupos considerados para este 

estudio. Sin e~bargo en éstos valores se nota una tendencia de los cordones a 

incrc.:mc11t111'sc en 11l1111cro u tmvé:; del dr..::;urroll11 1'11li<..:ul11r, ...::;te hecho puede dcbcr:;c ul 

aumento del diámetro .folicular a través de la maduración del mismo (Tabla 1) (Gnífica 

IV): 

Los resultados obteiti~os del análisis morfométrico que se llevo a cabo en este estudio, 

permiÍeri ·~U~~rifc qÚe .: los· cambios CUantitatÍVOS encontrados, pueden sr..:r atribuidos al 

áú~erito e~·~i\~~rto del volumen folicular, debido al crecimiento que presentan ellos a 
·~). ,-.-. ~ 

través del pro~6~Q' de foliculogénesis, previo a su entrada en la jerarquía folicular. 
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AREA 103 1Jm2 

6 

3-4 

TECA INTERNA 

5-6 7-8 

DIAMETRO FOLICULAR mm 

11.· Area de teca Interna de los foliculos inmaduros de la gallina. Las barras representan la :t DE (n=7). Las medias no 

muestran una diferencia significativa. 



TECA EXTERNA 

AREA 103 J,1m2 
-

1 

1 

1 

3-4 5-6 7-8 

DIAMETRO FOLICULAR mm 

111.· Araa de teca externa de los foliculos inmaduros de la gallina. Las barras representan la t DE (n=7). Las medl11 no 
muestran una diferencia 1igniflcatlva. 



CELULAS POCO DIFERENCIADAS 

AREA 102 1-1m2 

30 

20 

15 

10 

5 

3-4 5-6 7-8 

DIAMETRO FOLICULAR mm 

IV.· Area de l1lote1 de células poco diferenciadas. Las barras representan la :t. DE (n=7). Las medias no muestran una 
diferencia significativa. 



DISCUSIÓN 

. Este trabajo de tesis se realizó en los folículos pequeños inmaduros de la linea blanca, 
. . 

clasificándolos con10 ya. se citó anteriormente en: 1) folículos < 1 mm de diámetro, 2) 
•• ·, -. •• -·· 1 

folículos de i a 2-mm.j)folíéulos de 3 a 4 mm, 4) folículos de 5 a 6 mm y 5) folículos de 7 
.•;. 

a 8 mm de di1ímcll;11.,< e; 

· L~ clasificaciónclacÍ~é~riést~ trabajo, concuerda con algunos autores como Bellairs ( 1965), 

sin embargo. desJc ·~¡'.¡:{l111to de vista de Kikuchi ( 1992) y Nitta ( 1991 a) , se agrupan en: 

folículos cortical~s < 1 mm de diámetro embebidos en el estroma ovárico, folículos blancos 

pequeños que miden 1 mm de diámetro, folículos blancos grandes que miden de 3 a 5 mm 

. de diámetro y folículos SYF que miden de 6 a l O mm de diámetro. Probablemente esta 

diferencia de apreciación se debe a que el primer autor reporta su trabajo con un enfoque 

ultraestructural, en cambio Jos trabajos de Jos otros dos autores están encaminados a 

aspectos citoquímicos, son estudios en los que el objetivo es dctectar la presencia dc 

actividad esteroidogénica en Jos grupos celulares que integran a los folículos. 

El enfoque dado al presente trabajo. fue morfológico y morfométrico, con la finalidad de 

cuantificar las modificaciones que se van dando en el grosor de las capas que conforman al 

folículo u través de las dif'Crentes etapas de su diforcneiación. Esto nos permill.: hacer cl 

seguimiento de. cómo se lleva a cabo In estructuración del folículo en desarrollo. así como 

la variación tanto de los componentes histológicos que constituyen a estas capas. como de 

la complejidad de ellas acorde a su grado de desarrollo, tratando de hacer con estos 

elementos una correlación con la actividad esteroidogénica de las poblaciones celulares 

participantes en dicha estructuración folicular, apoyándonos para esto en datos 

bibliográficos reportados por diversos autores, cuyos trabajos se refieren a la síntesis 

hormonal que se lleva a cabo en las diferentes etapas de este proceso (Dahl, 1970; Lec. 

1994; Nittaetal., 1991ay 199lb). 

En este estudio se observó~u~los folículos corticales < 1 mm de diámetro, embebidos en el 
. .. . ,- '._. 

estroma ovárico están cC>nstit:uidos por Ja capa granulosa formada por una delgada capa de 

epitelio cúbico bajo tl~Ítacl() por una membrana basal, alrededor de la cual se encuentra una -, '·'·' . -

zona confomiadaporcélulas provenientes de tejido conectivo a partir de Ja cual se fom1ará 
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posteriormente la teca. 

A pesar de que no cxisforl en .ltí literatura reportes de la inervación en estos folículos, en las 

observaciones realizada .en este' trabajo tanto de microscopia óptica como de electrónica, se 
-.·--·--·- .--,- -. 

puso de manifiesto en ,el .e:stroma ovárico la presencia de fibras y terminaciones nerviosas 

asociadas a vasos sanguíneos, y !acunares, así como paquetes de fibras nerviosas en las 

cercanías de. estcis folícÜtd~>corticales, que aparentemente participan en la inervación de la . ' ... , . "~--' 

tc.:eu c.:11 li.11·11111l.:.ió1!'t1/{g.7).>~'. 
Por otro lado{~~stÚdú):~ reali'zados acerca de la producción de csteroides en la capa granulosa 

ponen ele n1~riiti~~¡J' que no hay síntesis de progesterona en los folículos < l mm de 

diámetro; sin embargo a medida que se va llevando a cabo la maduración folicular, desde los 

folículos d::6· ~ S min hasta los preovulatorios se muestra la síntesis de dicha hormona, lo 
. . 

cual se explicaría por la entrada de los folículos de 6 a 8 mm de diámetro a la jerarquía 

folicular y posteriormente de los preovulatorios a la ovulación (Johnson. 1993; Nitta ct al., 

199Jb). 

En este estudio morfológico se identificaron en la región más periférica de la teca en 

formación, cordones de células esteroidogénicas típicas, cuyas células contienen elementos 

histológicos característicos de células productoras de esteroidcs, como son la presencia en 

su citoplasma de abundantes inclusiones lipídicas y mitocondrias con crestas tubulares. 

Trntando de hacer una correlación de esto.1s estructuras con trabajos publicados. t:n los 

cuales se han puesto de manifiesto las poblaciones esteroidogénicas prt:sentes en las células 

intersticiales de la médula ovárica del folículo, se encontró quc hay referencias en las cuales 

no queda muy claro cuál es el destino de dichas células y cómo es quc cllas se incorporan a 

la capa teca! (Narbaitz et al., 1968). 

También se ha propuesto que las células intersticiales se dcsplazun desde la médula del 

ovario, avanzando sobre la capa granulosa del folículo para situarse finalmente en la teca 

interna una vez que esta se constituye, aunque no se menciona en que tipo de folículos se 

llevó a cabo este estudio (Dahl, 1970; 1971 ). Del mismo modo Dahl (1970) cita que los 

folículos están rodeados por la leca interna, en la cual se encuentra la llamada '"glándula 

teca)", formada por cúmulos de células epiteliales que están relacionadas con tem1inaciones 

nerviosas rodeadas de células de Schwann. Este autor establece en la glándula tecul la 
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presencia de dos tipos celulares: a) células productoras de esteroides que contienen en su 

citoplasma numerosas inclusiones lipídicas. mitocondrias con crestas tubulares, aparato de 

Golgi yuxtanuclear, abundante REL y escaso RER, y b) células envolventes que se 

encuentran rodeando a las primeras, con una morfología completamente diferente a las 

antedores; éstas, .células no contienen en su citoplasma inclusiones lipídicas, sus 

mitC>ccind;i¿~.s()fi'.j:,eq~~ñas con crestas transversales y presentan RER (Dahl. 1970; Nitta et 

uL. l'!lJ_Ú~)·:~,3~?2.~":!: u ' ' ::· , . 
Tomándo'.'·e~r';c6~side-rac'ióri':/1os resultados morfológicos obtenidos en este estudio, es 

¡¡np6rtantb r~salt~r que'~ll la\e~a interna de los folículos inmaduros, se observó la presencia 
• 1 ' ., ~· •• •·• 

de. ~na población ele células. poco ~iferenciadas en transformación a estcroidogénicas. que 

;m corresponde a los cúm~lo~ de células intersticiales típicas <.!escritas anteriormente en la 

literatura (Dahl, 1970 y 1971 )> Estos cúmulos de células intersticiales se localizaron 

periféricarnente.¿erca de lo~}~uci~los en crecimiento. pero no participan en la formación de 

los citados f'oliculó~. por:lo .·,1ue cs incorrecta la <.lcnomin:u.:ión l.h: esta estructura como 

glándula teca!: 

·Es importante hacer notar que la población correspondiente a la teca interna. lleva células 

que se van a transformar a esteroidogénicas a través de la maduración folicular y los islotes 

de células intersticiales se mantienen con sus características definidas y se localizan en el 

estroma ovárico. estando fuera de la estructura folicular. De: tal nrnnc:ra que no <lc:hen 

confundirse las células esteroidogénicas en transformación de la teca interna. con los islotes 

de células intersticiales, aunque en un principio pueda sc:r similar su morfología y aún su 

fisiología, de tal forma que deben considerarse como dos poblaciones celulares distintas. 

En los folículos preovulatorios, en los que la teca externa ya está bien definida. las células 

intersticiales del ovario permanecen en el estroma ovárico por fuera del folículo y tampoco 

forman parte de la teca externa. 

A este respecto, recientemente se ha descrito que en los folículos < 1 mm de diúmetro 

existen dos poblaciones celulares esteroidogénicas (Nitta et al., 1991 a): las células 

intersticiales localizadas en la periferia de la teca en formación, en las cuales ha sido 

comprobada su actividad esteroidogénica mediante la localización de la enzima P450, ya 

que éstas células han mostrado inmunorcactiviclad a las enzimas P450.scc y P450c;11 , 
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involuc~ad~~'c;¿1t,J~'·stntesis de pregnenolona y andrógenos respectivamente, por otro lado, 

rodeand¡) tl~_.{i:\'~~¿élt1lus intersticiales, se describe al otro tipo de células denominadas 

envolveni:~s.'. A~~2 también son esteroidogénicamente activas, puesto que presentan 

inmi.moreactivJ?a9'ª la enzima P450arom. Por el contrario en la granulosa de éstos folículos 

'incipierites~''no''.se'ha reportado haber encontrado actividad esteroidogénica. Las imágenes 
. - ·. ·- . . 

. ultraestru~turales_ en~ontradas en los cortes realizados en este estudio. muestran que la capa 

. gr1111ulos11 c~lí1 constituidu plu·-un epitelio c(1hicu 11H>110cstrntilic11du (Fig. 5), lo cuul i11dic11 

que ésta capa aún no presenta características de una población celular esteroidogénica. 

concordando con Ja falta de actividad esteroidogénica citada anteriormente, para este tipo 

folicular. Por el contrario; .en las observaciones de dichos cortes, en la zonu teca! en 

formación, se encontraron tanto cordones de células poco diferenciadas, corno células 

intersticiales, ambas ~poblaciones celulares con numerosas inclusiones lipídicas. RER 
·- "• . 

abundante, escaso R~'L y mitocondrias que tienen crestas tubulares y transversales (Fig. 6 y 

9), característicus qt1~· permiten identificarlas como típicas poblaciones celulares con 
' .- .--:·. . 

actividad esteroidogénica; la morfología encontrada para dichos linajes celulures. nos 

permite. correÍacionarla con la actividad esteroidogénica reportada en la bibliograf1a 

mencionada (Nitta et al., 1991 a), respecto a la actividad esteroidogénica de las poblaciones 

celulares que están estructurando a los folículos< 1 mm. 

·"Por otro lado, en la literatura se pone de manifiesto que la corteza ovárica tiene una extensa 

red de fibras nerviosas relacionadas con vasos sanguíneos en los folículos en desarrollo 

(Sisson et al., 1986), éste hallazgo concuerda con las observaciones hechas en este trabajo 

de la ultraestructura de los folículos, ya que se observó inervación a partir de los folículos 

inmaduros < 1 mm, dicha inervación se localizó entre el tejido conectivo que conforma al 

estroma ovárico, a partir del cual se en1pieza a estructurar la zona tccul. 

Otro lmllazgo importante que se percibió al reulizar este trabajo, fue el hecho de que en Jos 

folículos de 1 a 2 mm y de 3 a 4 mm de diámetro, la teca intema se apreció constituida por 

una fina capa de fibroblastos y por células poco diferenciadas que presentan una clara 

transformación a células esteroidogénicas, lo cual concuerda con lo propuesto en la 

literatura respecto la existencia de una población de células productoras de esteroides, 

situada entre la granulosa y los fibroblastos (Wells et al., 1984), aunque no se define a partir 
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de que tipos ceh.ilares' s~<ÓfigÍnan dicho linaje celular. En este trabajo se pone en evidencia 

Ju transf"ornmción ,Ü·c~fo:¡;~hLción de células estcroidogénicus a pnrtir de islotes de células 

poco diferencirida5;4u;ci':; cambian paulatinamente, adoptando características morfológicas 
,. ' ' 

de tipo esteroÍdogénico. 

Es importante mencionar que la teca externa se conforma a partir del tejido conectivo. 

dónde van apar~ciendo cordones de células poco diferenciadas a medida que crecen y 

mudurun los iollculos. Estos cordones de ct.!lulus quc se ubicun en Ju tecu extcrnu, llevun u 

las denominadas células aromatasa positivas. que son productoras de estrógenos en las aves 

(Nitta et al., 1991 ). Cabe mencionar que en otros grupos animales, como en los mamíferos, 

las células que presentan actividad enzimática para In uromatasa se encuentran en la capa 

·granulosa (Carlson, 2000). 

Los canales lacunares se han encontrado como estructuras características en los grupos de 

las aves y los reptiles, sin embargo no se sabe a ciencia cierta cual es el papel y el origen de 

estos. A través de este trabajo. en el desarrollo de los folículos ovúricos se pudo uprcciar 

que algunas células de la población de las poco diferenciadas. se encuentran delimitadas por 

una lán1ina basal, comenzando a formarse una luz entre dichas células, la cual 

posteriormente dará lugar a la formación de los canales !acunares. Por otro lado, 

recientemente en In litcrutura. los cnnnlcs lncunnrcs hnn sido relacionados con la digcsti<'in y 

ubsorcilín de Ju ycmu. junto con tus cspecinliznciones de n1embnma denomin;1das .. lining 

bodies", tainbién se ha visto que las conexiones de estos sistemas se van modificando en las 

diferentes etapas del desarrollo folicular. Los transosomas se aprecian u partir de los 

folículos pequeños de 1 a 2 mm de diámetro y se ven incrementados en los folículos de 3 a 

6 mm, notándose que en los folículos de 8 mm hay una marcada reducción de estas 

estructuras (Kovacs et al., 1992; Nili et al., 1995), lo que hace pensar que en estos folículos, 

la conexión de los transosomas con el ovocito deja de ser importante, debido a que ellos se 

acercan u la etapa preovulatoria. La pérdida de los transosomas y la acumulación de gotas 

de lípidos son eventos característicos que se manifiestan en la atresia folicular, proceso que 

ha sido descrito a través de la foliculogénesis para todos los tipos foliculares. Las 

observaciones ultraestructurales llevadas a cubo en este trabajo, concuerdan con lo 

propuesto en Ju litcrutura, ya que en las mucstras cstuc.limlas se encontró la presencia de los 
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transo so in as. d~ '.:..ma manera similar a lo descrito, 

desürrollo éíi los diferentes tipos foliculares. 

viéndose estos cambios a través del 

· En los folículos pequeños irunaduros de l a 2 mm (Fig. l l ), se observó que la presencia 

de los .. lining bodies" es menor, respecto a los folículos de 3 a 6 mm diámetro, en donde 

estas especializaciones de membrana son más abundantes (Fig. 15), decreciendo su numero 

en los folículos d.e 7 a 8 mm, que son de mayor tamaño (Fig. 19). 

En cuanto u lu tl!cu l!Xtcrnu, huy estudios en los 4ue Sl! proponen dos poblucioncs l!clulurl!s 

esteroidogénicarnente activas, las células intersticiales y las células aromatasa positiva 

adyacentes o envolventes que rodean a la teca, situadas en la zona periférica. A éste 

respecto en el estudio morfológico llevado a cabo, se observaron cordones de células poco 

diferenciadas, en cuyo citoplasma se apreciaron abundantes inclusiones lipídil:;1s, así como 
. . 
numerosas,mitocondrias de diversos tamaños y escaso REL, lo cual sugiere que este linaje 

celular tiene una actividad esteroidogénica. Las células llamadas arom;llasa positiva. de 

· aéucrdo a lns obscrvucioncs hcclms. corresponderían a los cordones de c~lulas poco 

diferenciadas anteriormente citadas (Nitta et al., 1991 b). 

Los datos morfológicos cncontrudo en el presente trabajo. permiten sugerir que las c~lulas 

intersticiales son removidas paulatinamente, a través del desarrollo, hacia el exterior del 

folículo y en su lugar se van diferenciando nuevas pohlaciones celulares que entran en 

proceso de transformación, ellas se mantienen rodeando externamente a los folículos y no 

parecen participar en la formación de estos. Posteriormente se generan nuevas poblaciones 

de células poco diferenciadas arregladas en cordones celulares bien delimitados por una 

lámina basal, las cuales junto con células del tejido conectivo. así como con células 

1nioepiteliales forman la teca externa, éstos cordones se van colocando en la zona más 

periférica de la teca externa. 

Los folículos de 5 a 7 mm de diámetro no sufren cumbias estructurales sobresalientes, una 

vez que su conformación histológica ha sido adquirida es muy estable, solo se puede 

percibir en este tipo folicular el crecimiento y la maduración. Es importante mencionar que 

en esta etapa se apreció la inervación, al igual que en otros tipos foliculares. observándose 

en las imágenes analizadas tanto de la teca interna como de In teca externa (Fig. IJ, 14 y 

21 ), aprcciúndose tunto fibras como terminales nerviosas en las diferentes etapas del 

desarrollo. 
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En los folículos de 8 mm de diámetro, contrario a lo que sucede en los folículos menos 

-desarrollados, se -empiezan a presentar cambios importantes que los conducirán a su 

transformación en folículos preovulatorios de la línea amarilla, adquiriendo poco a poco las 

características típicas: de' folículos que entrarán a la jerarquía folicular de crecimiento 

rápido, entre las:6ualé~;~una de las más sobresalientes es la formación de la yema o vitelo 

en el que se ah~ri6eAril"l gran cantidad sustancias nutritivas, siendo este el principal factor 
. ··,,·•' :, .. 

que <.lclcrmimÍ-cl_Üinúlriu del uvucilu en lus aves. Otro cambio i111purtuntc dctccta<.lu en estos ,_._, .. 

.. . folículos; e~· 11-q~~ se refiere a su actividud hormonal, ya que como se ha descrito '", ,' .- .... ·; .. -

. ante_~iorrri<!hte'·v~ cambiando acorde a los cambios morfológicos presentados a través del 

- cl~sarrólloÍólicular (Dahl, 1970; Lee, 1994; Nakabayashi et al., 1998; Nitta el al., 1991a y 

l-§~1-1:>). 

:-·.En .foHculos de 1 a 1 O mm de diámetro, en los cuales la zona teca! ya se encuentra 

: e;stiti6turada, han sido observadas células intersticiales tanto en teca interna como en teca 

ext<!rna, en las que se han detectado las enzimas P450scc y P450c17 y la P450arom se ha 

encontrado úriicamente en teca externa. En cuanto a la granulosa, los estudios realizados en 

los folículos pequeños inmaduros, no refieren habc.::r encontrado actividad estc.::roidogénica 

(Nakabayashi et al., 1998; Nitta et al., 1991 b), aunque es bien conocido que Jos folículos 

preovulatorios yn presentan activiclncl csterniclogénic:i en la granulosa (Porter, 1989). 

La literatura citada, refiere que la posición anatómica entre las células intersticiales y las 

células aromatasa pOsitivn, va cmnbiando conforme se va estructurando el folículo n través 

del desarrollo, encontrándose cada vez más alejadas entre sí a medida que los folículos van 

incrementando su diámetro. Este cambio estructural también fue percibido en las 

observaciones llevadas a cabo el presente trabajo. hecho que representa un cambio 

importante, en l_a morfogénesis de las poblaciones celulares csteroidogénicas que 

conforman el folículo en crecimiento. 

Es importante subrayar que al presentarse el desarrollo y la transformación de los folículos 

- inmaduros en preovulatorios, cada uno de estos folículos se va a compartamentalizar como 

una entidad independiente, pero a la vez establecen comunicación con el estroma ovárico y 

no pierden su relación con el ovario. 
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X. CONCLUSIONES 

+ Tomando en consideración la estructura encontrada en los folículos pequeños 
inmaduros en este estudio. se les clasificó de acuerdo a su tamaño en los siguientes 
grupos: 1) Folículos corticales < 1 mm de diúmctro, 2) Folículos de 1 a 2 mm 
de diámetro, 3) Folículos de 3 a 4 mm de diámetro 4) Folículos de 5 a 6 mm de 
diámetro y 5) Folículos de 7 a 8 mm de diámetro. 

+ En los folículos corticales < 1 mm de diámetro se observó que la capa granulosa 
está constituida por un epitelio cúbico, delimitado por una lámina basal. La zona 
teca! en estos folículos aún no se ha formado, encontrándose solo tejido conectivo 
asociado a cordones de células poco diferenciadas y vasos !acunares. 

+ En los folículos de 1 a 2 mm de diámetro la capa granulosa se ha transformado de 
un epitelio cúbico alto a un epitelio pseudoestratificado, rodeado por una membrana 
basal ya que la parte anhista se ha engrosado. quedando asociada a tejido conectivo 
y a fibroblastos. En éstos folículos ya se ha formado el tejido teca!, diferenciándose 
en dos capas, la teca interna y la teca externa. 

+ En los folículos de 3 a 6 mm la capa granulosa no sufre cambios morfológicos 
sobresalientes, la teca interna n1uestra una clara transformación de las células de 
los cordones di.! células poco diferenciadas, lweia células cstcruidogénicas. En la 
teca externa se empiezan a distinguir nuevas generaciones de células poco 
diferenciadas, así como células intersticiales productoras de andrógenos. las que 
van siendo empujadas paulatinamente hacia la peri feria. hasta que son ubicadas en 
el estroma ovúrico, hacia fuera del folículo. 

+ En los folículos de 7 a 8 mm de diámetro se apreció un incremento de los gránulos 
vitelo en el ovocito. En la teca interna se observó que las células poco diferenciadas 
de los cordones, se transformaron a esteroidogénicas y en la teca externa se percibió 
un incremento en los cordones de células poco diferenciadas. respecto a los grupos 
de folículos menos desarrollados. 

+ l.os datos morfométricos demostraron una diferencia significntivn entre los grupos 
de los folículos de 3 a 4 mm, con respecto a los de 7 a 8 mm, observándose que el 
grosor de capa granulosa disminuyó conforme fue aumentando el tamaño folicular. 

+ A pesar de que las células poco diferenciadas de la teca externa no reflejan en los 
datos morfológicos obtenidos un incremento significativo, se observa una tendencia 
marcada en el aumento de número de cordones, probablemente debido al 
crecimiento del diámetro folicular en la maduración. 
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