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Presentacion

El presente material de estudio ha sido disefiado y redactado para facilitarle a los profesio-
nales y estudiantes interesados en los temas referidos a la Embriologia y la Anatomia Sistema-
tica de los animales domésticos, el acceso a una bibliografia amena, actualizada y condensada
que aborde los distintos conceptos a trabajar en las actividades de aprendizaje de los primeros
afios de las ciencias veterinarias.

Este libro tiene como objetivo guiar la lectura a través de distintos contenidos pero también
intenta involucrar al usuario en un estudio participativo y activo de las ciencias morfolégicas, a
través de la resolucion de ejercicios simples y concretos incluidos al final de cada capitulo. De
esta forma le proponemos a nuestros lectores, por un lado la observacion metddica del material
cadavérico, la consulta de los textos clasicos recomendados en la bibliografia sugerida y la
resolucidén de los ejercicios para lograr una adecuada compresion del desarrollo prenatal y de
la organizacién anatémica basica de un mamifero tipo.

Existen numerosos y excelentes textos sobre el desarrollo de los distintos sistemas corpora-
les, asi como una enorme cantidad de paginas web con animaciones y explicaciones detalla-
das de la organogénesis en el ser humano y otros animales. Los textos clasicos recomenda-
dos, asi como los textos complementarios que tratan los distintos temas de este volumen son
publicaciones facilmente accesibles para los estudiantes de ciencias veterinarias. En este libro
también se incluye informacién especifica que permite el andlisis de las anomalias del desarro-
llo desde una visién dinamica, lo cual posibilita que el estudiante pueda comprender los aspec-
tos basicos de la aplicacion de estos conceptos.

El material presenta, primero los conceptos generales referidos a las ciencias morfo-
I6gicas y mas especificamente a la embriologia y anatomia animal con especial énfasis
en el uso de la nomenclatura apropiada de ambas disciplinas. A continuacion se presenta
una introduccién a las primeras etapas del desarrollo (fecundacion, segmentacion y gas-
trulacién) que junto con la gametogénesis se tratan con mas detalle en el curso de Biolo-
gia del Desarrollo. Por lo tanto, el propésisto central de este trabajo es presentar los con-
ceptos referidos al desarrollo embrionario de los sistemas corporales desde el estadio de

gastrula hasta el final de la vida prenatal.



Este libro pretende colaborar con el lector para: “jerarquizar los contenidos, actualizar los
conceptos, organizar el tiempo de estudio durante las actividades practicas y estimular la dis-
cusion cientifica entre pares”.

Med.Vet. Gustavo Zuccolilli. Ph.D.
Profesor Coordinador del curso de Embriologia

Anatomia Sistematica. UNLP
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CAPITULO 1
La embriologia y la anatomia animal
en las ciencias veterinarias

Marcela Lucrecia Piove y Gustavo Oscar Zuccolilli

Si ignoras el nombre de las cosas
desaparece también lo que sabes de ellas.

CARLOS LINNEO

Introduccion

Los crecientes avances tecnoldgicos ocurridos en el fin del siglo pasado principios del siglo
XXI obligan a la adaptacion de los antiguos textos de embriologia y anatomia clasica a moder-
nos esquemas funcionales de estudio. En la actualidad la especializacion dentro de las profe-
siones y en nuestro caso en el contexto de las ciencias veterinarias, ha incrementado el caudal
de conocimientos disponibles, transformando la seleccién de informacién, en una tarea suma-
mente compleja. La anatomia como se ha entendido afios atras ha desaparecido, y ha sido
reemplazada por capitulos que preceden a descripciones fisioldgicas, semioldgicas, quirirgicas
o de otro tipo. Esta tendencia ha determinado que los contenidos anatémicos se profundicen
integrados a otras materias de mayor aplicabilidad.

Sin embargo, dos elementos basicos han sido, y son actualmente, aportados exclusivamen-
te por la descripcién anatéomica: por un lado, los conceptos estructurales de posicion, relacion e
integracion espacial de cada uno de los érganos que forman la economia animal; y por otro
lado, la nomenclatura que aporta el vocabulario cientifico y permite identificar cada estructura
con un nombre particular. Sin lugar a duda, dentro de las ciencias veterinarias, el objetivo final
de la anatomia es la descripcién de un organismo animal como un universo, donde en cada
punto existe una estructura definida, con nombre, forma, color, relaciones y funciones propias.
Cada una de estas estructuras, de una u otra forma contribuyen a la gran funcién comin de

ese organismo, desarrollar su vida en intima relacion con su medio ambiente.
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EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADOR)

Conceptos generales. ; Qué es y para qué se estudia anatomia?

El término anatomia deriva del griego ana (igual) y thomos (partes) y designa una de las
ciencias morfolégicas que forman parte de la Biologia (bios: vida y logos: estudio). En general,
la anatomia estudia la organizacion de los seres vivos y puede ser dividida en dos grandes
ramas: la zootomia o anatomia animal que estudia a los animales y la fitotomia o anatomia
vegetal que estudia los vegetales. El procedimiento fundamental para el estudio anatémico es
la diseccion (del latin dissecare: separar en partes); de manera que ambos términos, anatomia
y diseccidn, expresan la idea de separar o disociar en partes mas pequefas para proceder a un
estudio minucioso.

A lo largo de la historia, el estudio anatomico de los animales y del hombre ha incorporado
diversas técnicas para la conservacion del material cadavérico. Métodos tales como la fijacion
quimica, la congelacién, el empleo de materiales plasticos, el reemplazo de algunas partes
organicas por otras inertes y los llenados de drganos cavitarios y de vasos sanguineos son
técnicas de rutina en los laboratorios de anatomia. La observacion sistematica y detallada de
las piezas anatomicas obtenidas por las técnicas mencionadas es el comienzo de la tarea de
los anatomistas. La ayuda de distintos tipos de lupas e instrumental apropiado permite arribar a
descripciones pormenorizadas de las distintas partes observadas en el nivel de percepcion del
0jo humano.

En la actualidad, existe una divisiéon de las disciplinas que estan dedicadas al estudio de la
anatomia de los animales y que genéricamente se incluyen dentro de las Ciencias Morfologicas
(morpho: forma y logos: estudio). La division se realiza tomando en consideracion el nivel de
observacion de las estructuras constitutivas del organismo animal. Los estudios de la organiza-
cion ultraestructural de las distintas células que forman el cuerpo de los animales son incluidos

dentro de la Biologia Celular, que utiliza la microscopia 6ptica y electrénica como técnicas de

observacion e investigacion. Los tratados sobre la organizacion de las células en tejidos y 6r-

ganos pertenecen al campo de la Anatomia Microscopica mientras que la Histologia (histos:

tejido y logos: tratado) en una forma mas amplia e integrada analiza, ademas de los elementos
constitutivos de los tejidos, los aspectos funcionales, moleculares y los cambios dinamicos de
los distintos componentes tisulares. Ambas disciplinas desarrollan sus estudios e investigacio-
nes utilizando el microscopio éptico como herramienta basica. Finalmente, la divisién del orga-
nismo en sistemas y aparatos formados por diferentes érganos, descriptos en el nivel de per-

cepcion del ojo humano, representa el campo de la Anatomia Macroscdpica o simplemente

Anatomia. Puede entenderse que la linea que separa estas disciplinas entre si es netamente
didactica y no real. En consecuencia, el conocimiento de las estructuras debe atravesar e inte-
grar los tres campos citados, pues los mecanismos de funcionamiento se proponen desde el
nivel molecular hasta el nivel organico.

La revolucién tecnolégica del siglo pasado ha incrementado notablemente los conocimien-
tos sobre la estructura y la ultraestructura organica. Sofisticados equipos de microscopia permi-

ten observar los elementos mas pequefios que forman la célula y, por otro lado, excelentes
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métodos bioquimicos permiten caracterizar especificamente algunas de las moléculas que
forman los distintos organoides celulares. Actualmente y con la metodologia apropiada son
visibles, las bacterias e incluso los virus, de manera que se ha perfeccionado el diagnéstico de
muchas enfermedades por la simple observacion del agente causal.

Todo este progreso cientifico tuvo como resultado el notable crecimiento que han tenido las
disciplinas destinadas al estudio e investigacion de los aspectos moleculares involucrados en la
conservacion de la salud y en los procesos asociados a las enfermedades.

El estudio anatdmico de cada especie puede dividirse en dos fases consecutivas que po-
seen como punto de separacién el momento del nacimiento. Los conceptos que describen la
anatomia del individuo durante su desarrollo prenatal o intrauterino (incubacién o gestacion)

pertenecen al campo de la Biologia del desarrollo y de la Embriologia. Si bien, existe la tenden-

cia a superponer el significado de ambas disciplinas, la Biologia del desarrollo posee un enfo-
que mas holistico y amplio de los procesos que aparecen durante las distintas etapas del desa-
rrollo embrionario y fetal, de manera que se nutre de investigaciones genéticas, moleculares,
bioquimicas y muchas otras para describir los procesos que subyacen a los cambios durante la
vida uterina. La Embriologia (em: dentro, brio: brote o retofio, logos: tratado) es una visidon mas
morfolégica y secuencial de los cambios durante la vida prenatal y presenta para cada etapa
del desarrollo las modificaciones que pueden apreciarse en los sistemas corporales a partir de
estudios morfoldgicos.

La Anatomia estudia no sélo la estructura de los seres vivos, sino también las leyes que
rigen el patrén organizativo. El conocimiento de las normas que rigen la organizacién ani-
mal permite evaluar analogias y transformaciones de un érgano, un sistema o un aparato
en diferentes especies. Es muy frecuente que las investigaciones morfologicas también
incluyan el andlisis y la comparacion con especies ya desaparecidas que son estudiadas
por la Paleontologia.

Existen muchos términos que han sido utilizados para distinguir derivaciones de la ana-
tomia que forman capitulos dentro de la misma disciplina. Se puede hablar de una Anato-
mia Normal cuando el estudio se realiza sobre individuos sanos; una Anatomia Patolégica
cuando consideramos los organismos que padecen o han muerto por alguna enfermedad;
una Anatomia Anormal o Teratologia si el estudio se realiza sobre individuos que han naci-
do con defectos del desarrollo. Sin embargo, incluir una o varias especies para realizar el
estudio de la anatomia macroscépica permite considerar basicamente dos divisiones de la

Anatomia:

La Anatomia especial que se ocupa del estudio de una sola especie, por ejemplo, la ana-
tomia humana (Antropotomia) o del equino (Hipotomia).
La Anatomia comparada que estudia diferentes especies y presenta la informacién para

enfatizar homologias, diferencias o caracteristicas peculiares.
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Tanto la Anatomia especial como la Anatomia comparada se valen del estudio sistematico

del cuerpo animal cuando el mismo se divide en sistemas y aparatos. Cada uno de estos sis-
temas esta formado por diferentes érganos que se integran para cumplir una funcion determi-
nada. Los drganos son estudiados y analizados siguiendo un ordenamiento natural. En otras
palabras, cada uno de ellos se describe en la secuencia morfofuncional en el que se encuen-
tran dentro del organismo.

La Anatomia Regional divide el cuerpo animal en regiones (naturales o artificiales) tra-

zando limites reales o imaginarios, a partir de referencias anatémicas visibles y/o palpa-
bles. Luego estudia cada una de esas regiones por planos, comenzando desde superficial
hasta las estructuras mas profundas. Este tipo de enfoque anatémico dio origen a la Ana-
tomia aplicada, ya que esta orientada a su utilizacién inmediata por las disciplinas clinicas,
la cirugia y la zootecnia. Es frecuente encontrar cada vez con mayor frecuencia, textos que
utilizan términos como anatomia radioldgica, ecografica, endoscoépica y otros, que simple-
mente plantean el conocimiento anatémico de las estructuras a partir del uso de distintas
técnicas de visualizacién.

En sintesis, la Anatomia Veterinaria es una anatomia comparada de los animales domésti-

cos, cuyo principal objetivo es conocer la estructura y la organizacién de los individuos sanos

para aplicar dichos conocimientos en los distintos campos de accién del profesional veterinario.

Breve resena histérica: La Anatomia primeros estudios

Los primeros estudios anatdomicos fueron realizados en animales y en humanos, sin distin-
cion, ya que quienes los practicaban no eran médicos, ni veterinarios, sino estudiosos, pintores,
escultores y fildsofos. El primer instituto anatémico del que se tiene conocimiento fue fundado
en la ciudad de Alejandria, en el Antiguo Egipto aproximadamente 300 afios a.C. Alli famosos
anatomistas como Herophilus de Chalceddn, llamado por algunos el padre de la anatomia cien-
tifica y Erasistratus de Lulis, lider de una escuela de medicina de Alejandria, fueron quienes
disecaron cuerpos de personas y describieron muchas de sus estructuras.

El anatomista mas influyente del mundo antiguo fue Galeno (126-216 a.C.), quien naci6 en
Pérgamo (actual Turquia), estudio la anatomia en Alejandria y trabajé como médico en Roma.
Galeno us6 en su mayor parte modelos animales para sus estudios anatémicos que luego apli-
c6 en el ser humano. Durante varios siglos la influencia de Galeno dominé el ejercicio de la
medicina, y es recién en el Renacimiento cuando surge una nueva generacion de anatomistas
influyentes que corrigen y complementan las teorias de Galeno.

La anatomia comparada se desarrolla, en su forma moderna, en el siglo XVIII, siendo uno
de los mas destacados representantes Vicq d'Azyr. En la primera mitad del siglo XIX tres son
los principales representantes en esta rama de la anatomia: Georges Cuvier (1769-1832),
Etienne Geoffroy-Saint Hilaire (1772-1844) y Sir Richard Owen (1804-1892). Este dltimo ana-

tomista transforma la anatomia comparada en una disciplina morfolégica, debido a que formula
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los conceptos fundamentales de homologia y de analogia de los 6rganos. Considera estructu-
ras homologas a las aletas de las ballenas, las alas de las aves y los miembros anteriores de
los cuadrupedos; mientras que estructuras analogas son las alas de los insectos, las de las
aves y las de los murciélagos.

En la segunda mitad del siglo XIX la Anatomia comparada tuvo un desarrollo brillante como
disciplina morfolégica y uno de los cambios mas importantes en este periodo radica en incorpo-
rar y desarrollar un marco teérico propio a partir de las observaciones, de manera que esta

disciplina evoluciona del nivel meramente descriptivo.

Las Ciencias Veterinarias

Se puede afirmar que el estudio de la anatomia de los animales domésticos comienza con
la domesticacién misma. A partir del Mesolitico (8000 a 4500 a.C.) el hombre consigue dar los
primeros pasos para domesticar algunos animales silvestres (perros, ovinos, caprinos, bovi-
nos y cerdos) quienes le aportan elementos vitales para su supervivencia. Existen evidencias
que sugieren que en este periodo ya se realizaban cierto tipo de practicas médicas en anima-
les. Se conoce la existencia de craneos de ovinos y caprinos con diferentes trepanaciones
que datan de esta época.

Sin embargo, recién en el afio 1752, aparece una sistematizacion de las ciencias veteri-
narias al crearse en relaciéon con la escuela militar de Lyon, Francia, una "Escuela para el
tratamiento de las enfermedades de las bestias". Esta experiencia se transforma en la pri-
mera Escuela de Veterinaria y finalmente, el 3 de junio de 1764, por decreto del Consejo
de Estado francés se le confiere el titulo de Escuela Real de Veterinaria de Lyon. A partir
de esa fecha en diferentes estados y paises se crean nuevas escuelas o facultades de
veterinaria. Debido a la importancia del equino para los trabajos rurales, el transporte y
como herramienta militar, la anatomia que mas avances mostré en aquella época estaba

relacionada con esta especie.

Las Ciencias Veterinarias en Argentina

En nuestro pais, la historia del desarrollo tanto del sistema cientifico como educativo rela-
cionado con las ciencias veterinarias se puede ubicar en el fin del siglo XIX y las primeras
décadas del XX.

El progreso de los estudios referidos a los animales domésticos incluye dos etapas: la pri-
mera de ellas se extiende desde la década de 1860 hasta la del 1900 y se caracteriza por el
impulso de los sectores productivos para acceder a nuevos conocimientos agronémicos y
veterinarios. Los productores agropecuarios proponen € impulsan una primera organizacion

de la ensefanza agricola y veterinaria que permita aumentar la productividad. La segunda
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etapa se ubica en las primeras décadas del siglo XX, momento en que se produce la creacion
de los primeros institutos nacionales de Agronomia y Veterinaria en el seno del sistema uni-
versitario argentino.

El 6 de agosto de 1883 (dia en que se conmemoran en nuestro pais los estudios veterina-
rios) comienzan los estudios veterinarios en la Republica Argentina con la apertura de la pri-
mera Escuela de Agronomia y Veterinaria en la Provincia de Buenos Aires (actual partido de
Lomas de Zamora). Tiempo después la escuela pasé a llamarse Instituto Agronémico Veteri-
nario de Santa Catalina hasta 1889 y posteriormente se transforma en /la Facultad de Agro-
nomia y Veterinaria de la Ciudad de La Plata en el afio 1890.

Desde sus inicios esta institucion educativa editdé publicaciones de divulgacion de los estu-
dios cientificos realizados que fueron la base para el diagnéstico y tratamiento de las enfer-
medades infecciosas, parasitosis internas y externas que atacaban el ganado. De la misma
forma, se establecieron las bases cientificas para la reglamentacién sobre profilaxis y sanidad
de los productos animales destinados a la exportacion.

Para promover la investigacion cientifica y formar los planteles de ingenieros agrénomos y
veterinarios que dirigieran los laboratorios y oficinas ministeriales, se incorporé en 1905 la Fa-
cultad de Agronomia y Veterinaria de la ciudad de La Plata a la recién creada Universidad Na-
cional de La Plata. Mientras tanto, en la Capital Federal y como dependencia ministerial se
funda el Instituto Superior de Agronomia y Veterinaria que se incorpora en el afio 1909 a la
Universidad de Buenos Aires.

La Anatomia en la facultad de Ciencias Veterinarias de la Universidad

Nacional de La Plata

Durante la segunda década del siglo XX en el Instituto de Anatomia de la Facultad de
Ciencias Veterinarias y mientras se impartian las clases para los estudiantes, el Dr. César
Zanolli comienza a fundar las bases para la creaciéon de un museo de anatomia veterinaria.
Sus trabajos sobre la anatomia de la mano, el pie y la laringe del caballo aun se encuen-
tran en la coleccién de piezas anatoémicas. Tiempo después y bajo la direccion del Dr. Vic-
tor Manuel Arroyo, primer profesor por concurso de las dos asignaturas que se dictaban
entonces, Anatomia Descriptiva y Topografica del Equino y Anatomia Comparada, el mu-
seo se consolida y se incorporan a la colecciéon nuevas piezas provenientes de animales
domésticos y silvestres. A partir del empleo de sus métodos, la ensefianza de sus disec-
ciones y el impulso que le otorgd a la anatomia, se gestaron las piezas anatémicas que

nutren el museo que hoy lleva su nhombre.
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Taxonomia y la clasificacion de los seres vivos

La palabra taxonomia deriva de los vocablos griegos, taxén o taxis (orden, ordenamiento) y
nomos (ley, norma). Esta disciplina permite agrupar a los seres vivos en grupos definidos si-
guiendo una normativa internacional que se aplica por igual en todas las disciplinas cientificas.
A partir de los criterios normativos se puede clasificar a todos los organismos vivientes y tam-

bién a los que se han extinguido a lo largo de la vida del planeta Tierra.

Sistema de tres dominios
‘ Bacteria | | Archaea Eukarya

Sistema de seis reinos

Bacteria | | Archaea Protista Plantae Fungi Animalia

El sistema tradicional de cinco reinos

Monera Protista Plantae Fungi Animalia

Figura 1. El esquema compara los principales criterios para dividir a los seres vivos. El sistema
tradicional de cinco reinos es muy similar y equivalente al de seis reinos. El sistema de tres
dominios considera a los organismos protistas, las plantas, los hongos y los animales como
seres eucariotas

Basados en estudios de organizacion celular, complejidad estructural de los organismos y
modo de nutricidn, la mayoria de los biélogos actuales reconocen a todos los organismos vivos
agrupados en seis reinos: Bacteria, Archaea, Protistos, Fungi (Hongos), Plantae (Plantas) y
Animalia (Animales). Los individuos pertenecientes al reino animal se caracterizan porque son
heterétrofos multicelulares eucariotas, que dependen directa o indirectamente de organismos
autétrofos para alimentarse. Sus células carecen de paredes celulares y se unen por desmo-
somas. Desarrollan como soporte un esqueleto interno o externo. También se caracterizan por
su movilidad y el movimiento se realiza por medio de fibras contractiles.

Aunque Aristoteles dividio los animales de las plantas no realizé ningun estudio sistematico deta-
llado, por lo tanto, es recién a partir del trabajo del sueco Carl von Linneo (1707-1778) que comien-
za una clasificacion animal reconocida por la comunidad cientifica. Este naturalista propuso un or-
denamiento jerarquico de los organismos vivientes, identificando especies animales y agrupandolas
en familias, 6rdenes, clases y tipos. Ided el sistema binomial de nomenclatura actualmente vigente,
que consiste en establecer el nombre cientifico en latin, compuesto por el nombre del género prime-
ro y un adjetivo después. Por ejemplo, para el ovino: Ovis (género) aries (especie).

Charles Darwin demostré que la evolucion va acompafada de un proceso de divergencia,

de manera, que dadas dos especies animales diferentes, estas derivan de un antepasado
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comun mas o menos remoto en el tiempo. A partir de este principio la taxonomia define clado
como un conjunto de especies con un antepasado comun. Los arboles filogenéticos resumen
lo que se sabe de la historia evolutiva de una especie y es correcto llamar clados a cada una
de las ramas. De manera que el ideal de la clasificacién biolégica es agrupar todas las espe-
cies por su grado de parentesco, poniendo mas cerca las que tienen un antepasado comun
mas proximo.

Los criterios para clasificar a los individuos vivos han cambiado en las ultimas décadas de-
bido al avance de la ciencia y la tecnologia, entre ellos el conocimiento del genoma que incor-
pora el criterio genético en la clasificacion taxonémica. Los estudiosos de la taxonomia o sis-
tematica mantienen importantes discrepancias sobre los criterios de clasificacion, por esta ra-
zon, existen varios tipos de clasificaciones taxonémicas. Sin embargo, el criterio que define a
una especie biolégica que representa la categoria taxondmica basica permanece estable. Para
el Cédigo Internacional de Nomenclatura una especie biolégica es una poblacién de individuos,
geograficamente aislados, que tienen el potencial para cruzarse entre ellos y producir descen-
dencia fértil. Por ejemplo, el caballo se designa cientificamente como Equus caballus y es una
especie bioldgica diferente al asno o burro (Equus asinus); y en el caso que un burro se aparee
con una yegua, el producto es una mula que representa un hibrido y no una nueva especie
bioldgica, pues este animal en el 99% de los casos es infértil.

En la actualidad, para clasificar los animales se utilizan varios criterios que intentan
agruparlos segun las relaciones evolutivas. Entre estos criterios se utiliza: el patron de
desarrollo desde el 6vulo fecundado hasta el nacimiento; la cantidad de capas de tejido
en que se organizan las células; el plan basico del cuerpo y la disposiciéon de sus partes;
la presencia o ausencia de cavidades corporales; y otros elementos utilizados como indi-
ce de complejidad corporal.

El reino animal se divide en varios subreinos, el de nuestro interés es el subreino eu-
metazooa caracterizado por animales con distintos tejidos, érganos agrupados en siste-
mas. Dentro de los eumetazoos se encuentra los cordados (tipo chordata) con varios sub-
tipos. El subtipo vertebrata incluye todos los animales de interés para las ciencias veteri-
narias (Figura 2). Los vertebrados representan el grupo de animales mejor conocido, se
caracterizan por poseer tres capas germinales embrionarias, cuerpo con simetria bilate-
ral, segmentado y con celoma desarrollado. La mayoria de los grupos presenta una co-
lumna vertebral o espina dorsal con funcién estructural, aunque las formas mas primitivas
carecen de vértebras. La columna vertebral es generalmente dsea y se desarrolla alrede-

dor de la notocorda. Ademas, poseen un craneo que aloja y protege el encéfalo.
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Figura 2. El esquema muestra los distintos grupos en que se puede dividir el reino animal. Los verte-
brados se diferencian como distintos grupos (clases) que provienen de un tronco comun.

El tegumento de los vertebrados esta formado por una epidermis externa derivada del ecto-
dermo y una dermis formada por tejido conectivo y derivada del mesodermo. El tejido muscular
estriado se agrupa para formar diversos musculos esqueléticos que le permiten desarrollar una
amplia gama de movimientos. El sistema digestivo es completo, formado a partir del intestino
embrionario y con la presencia de glandulas anexas como el higado y el pancreas. El sistema
circulatorio es cerrado y posee un corazén compuesto de dos a cuatro camaras. El sistema
excretor esta compuesto por un par de rifnones. En general los vertebrados son animales de

sexos separados.

Breve descripcion de las clases taxonémicas en las cuales se dividen

los vertebrados: Peces, Anfibios, Reptiles, Aves y Mamiferos

a) Peces. Se define como peces a todos los vertebrados que no son tetrdpodos y no es
correcto considerarlos como una clase taxondémica unica. En realidad, los peces representan
un grupo taxonémico parafilético (semejante a un phylum taxonémico). Los peces se dividen en
tres grandes clases o superclases y son animales con un cuerpo fusiforme adaptados a la vida
acuatica. Poseen un esqueleto cartilaginoso u 6seo y la piel libre (desnuda) o con escamas.
Son poiquilotermos y el sistema circulatorio se caracteriza por la presencia de un corazén con
cuatro camaras comunicadas una con otra, en hilera o secuencia lineal. La boca forma una
cavidad bucofaringea comunicada con un conjunto de branquias que comunican con el exte-
rior, de manera que obtienen el oxigeno disuelto del agua (respiracion branquial). El sentido del
olfato es el mas desarrollado, sin embargo, también poseen un sistema de receptores cutaneos
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que le permiten recibir estimulos de salinidad, presién hidrostatica, vibraciones y temperatura
del agua. Son animales con sexos separados, de fecundacion externa o interna y pueden ser
oviparos o viviparos. Existen varias especies de interés veterinario que se utilizan preferente-

mente para la produccion de carne.

Reino Animalia

&-\ Tipo Chordata ’Aﬁ.‘r
M "“*’ h ﬂ«ﬁ' % =

e * , % i -' Clase Mammalia
" N\t ‘
p o= -. .
CLE %‘ﬁ-ﬂ' 2 =l
\
!? B Y ﬂ Orden Carnivora
) ‘ SLE Yo jﬁ N AX
. h : Familia Canidae
™t D
!! §| . Género Canis
Especie Canis lupus

Lk,

Subespecie: Canis lupus familiaris

Figura 3. El esquema muestra la riqueza y diversidad de animales. En forma progresiva los individuos
son agrupados en distintas categorias taxondmicas segun caracteristicas definidas. A medida que se
progresa en la clasificacion las especies contenidas en ella disminuyen considerablemente. El perro
doméstico se considera una subespecie derivada del lobo.

b) Los Anfibios son animales poiquilotermos, con esqueleto 6seo y piel cubierta de
glandulas mucosas. Se encuentran adaptados a lugares que les permitan desarrollar parte
de su vida en el agua y parte en la tierra. Por tal motivo, pueden tener distintos tipos de
respiracion: pulmonar, cutdnea, branquial y bucofaringea. Los sexos son separados con

fecundacion externa o interna, generalmente con periodos larvarios y de metamorfosis. La
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mayoria son ovuliparos. Existen varias especies de interés que se utilizan preferentemente
como modelos en investigacion.

C) Los Reptiles son animales de forma y tamano variable, caracterizados por tener un
tegumento impermeable con escamas epidérmicas o placas 6seas. En esta clase aparecen
grupos con los miembros desarrollados y otros sin miembros (apodos). El esqueleto es casi
completo. La respiracién es pulmonar y el corazén posee tres camaras. Los huevos son clei-
doicos (cascara flexible o rigida que provee proteccion mecanica y permite el paso de gases
respiratorios y vapor de agua). Los sexos son separados con fecundacion externa o interna
careciendo de estados larvarios. Son poiquilotermos o ectotérmicos ya que la temperatura
corporal varia de manera significativa en relaciéon con las variaciones ambientales de la tem-
peratura. Existen varias especies de creciente uso como mascotas exoticas.

D) Las Aves son animales homeotermos, con el cuerpo cubierto de plumas y las pa-
tas con escamas. La piel no posee glandulas, salvo la uropigea que usan para untar las
plumas con su secrecion y asi conferirle al plumaje cierto grado de impermeabilidad. El
cuerpo muestra importantes adaptaciones para el vuelo: esqueleto liviano con huesos
muy fuertes, delgados y neumaticos; miembros toracicos transformados en alas; esternon
bien desarrollado para la insercién de musculos relacionados con el vuelo; miembros pel-
vianos adaptados para correr, ayudar en el vuelo o nadar. Cavidad bucofaringea con pico
corneo y sin dientes. Respiracion pulmonar y corazén con cuatro camaras. Son especies
de sexos separados fecundacién interna y oviparas. Existen varias especies de interés
veterinario que se utilizan preferentemente para la produccién de carne y huevos. Sin
embargo, también aparecen aves para uso ornamental (psitacidos, faisanes, etc.) y otras
de inclusion reciente en los mercados (fiandu).

E) Los Mamiferos son animales caracterizados por tener el cuerpo cubierto de pelos,
poseer glandulas sudoriparas y sebaceas asociadas a la piel. Una glandula cutanea modifi-
cada, llamada glandula mamaria, produce el alimento para la primera etapa de la vida de las
crias. Son homeotermos y la respiracion es pulmonar, con diafragma completo que separa la
cavidad toracica de la abdominal. Poseen 7 vértebras cervicales y tienen el corazén dividido
en cuatro camaras. Los mamiferos poseen sexos separados con fecundacion interna, el em-
brién se desarrolla dentro del utero materno y esta ligado a este 6rgano mediante la placenta.
Salvo en los marsupiales, la gestacion de los mamiferos es bastante prolongada. Ocupan
casi todos los lugares de la tierra, han colonizado el mar (ballenas y delfines), el aire (murcié-
lagos), el agua dulce (coipos, castores) y la tierra. Existen varias especies de interés veterina-
rio que se describen en el item siguiente.

La clasificacion taxondmica completa es compleja y detallada y suele agrupar a las especies
en categorias subordinadas con las que muestra la figura 4 que se utiliza como ejemplo sim-
ple. Es frecuente encontrar otros prefijos para indicar el rango de importancia. Concretamente
super- corresponde a un rango por encima (por ejemplo, superorden), sub- establece un ran-
go por debajo (por ejemplo, subfamilia) e infra- que indica un rango inferior a sub- (por ejem-

plo, infraclase).
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La figura 4 sintetiza los principales érdenes que agrupan los animales de interés veterinario
y a continuacion se describen las caracteristicas mas importantes de estos grupos. Cada orden
contiene familias y géneros donde se encuentran especies de importancia veterinaria.

Los mamiferos, nombre castellanizado de los integrantes de la clase mammalia se dividen
en dos subclases: Los prototerios son individuos conocidos como monotremas (ornitorrinco y
equidnas) que aun se reproducen por medio de huevos. Los animales de la subclase Theria
son individuos que nacen por parto. Existen dos grandes grupos (infraclases), los marsupiales
(metaterios) que poseen una gestacion corta y una placenta muy simple, y por otro lado lo

euterios con diferentes 6rdenes.

Subclase oy, Monotremas

Prototheria
Infraclase .
e Marsupiales
r Metatheria P "
Or - en { Ballenas
Cetacea
Superorden Porcinos
Cetartiodactyla Orden Bovinos
Arﬁodactyla Ovinos
Caprinos
Subclase Orden Equinos
Theria Perissodactyla Asnos
Infraclase Orden { Cpnejos
Eutheria Lagomorpha Liebres
Orden Rata
Rodentia Ratén
Hamster
Orden { Caninos
L Carnivora Felinos
Orden Monos
Primates Hombre

Figura 4. El esquema muestra los principales grupos de mamiferos de interés en las ciencias vete-
rinarias. Los distintos grupos de animales (de compaiiia, de deporte, de produccién y de experi-
mentacion) se agrupan en érdenes diferentes.

Los 6rdenes de mamiferos mas importantes para un médico veterinario pertenecen a
la subclase Theria, infraclase Eutheria y son animales con placenta compleja y gestacion
relativamente larga. Si bien se conoce ampliamente que entre los distintos mamiferos
euterios existe una enorme variacién en el tiempo de gestaciéon de las crias es posible
realizar el estudio de desarrollo embrionario a partir de un modelo Unico para todos los
individuos de la clase Mammalia.
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En el orden Lagomorpha se encuentra la familia Leporidae que contiene, entre otros, los
géneros Lepus (liebres) y Orictolagus (conejos). Estos ultimos son utilizados tanto para la
produccion de pelo y carne y como animal de investigacion.

El orden Rodentia posee gran cantidad de especies que se han clasificado de diversas
formas, tal es asi que aun se sigue modificando esta clasificacion. Sin embargo, podemos
considerar dos grandes subodrdenes, Histrocognathi que comprende entre otras familias:
Chinchillidae (chinchillas y vizcachas), Myocastoridae (coipo o nutria), Caviidae (cobayos y
maras) e Hydrochaeridae (capibaras o carpinchos). El otro suborden es el Sciurognathi donde
se encuentra la familia Muroidea que incluye a ratas, ratones y hamsteres. Estos dltimos son
los animales mas utilizados en distintas investigaciones cientificas.

Dentro del orden Carnivora se agrupan diversas familias, entre las cuales son de interés
veterinario, la familia Canidae que incluye el perro doméstico (Canis lupus familiaris). La fami-
lia Felidae congrega todos los felinos silvestres y el gato doméstico (Felis catus).

Se agrupan en el orden Perissodactyla los mamiferos que poseen un numero de dedos
impares sobre los que apoyan. Destaca entre todos los grupos la familia Equidae con el
género Equus y dos especies importantes: caballos (Equus equus caballus) y asnos
(Equus equus asinus).

En el orden Artiodactyla aparecen los animales que apoyan sobre un numero par de dedos
y agrupa una variedad muy grande de mamiferos. El suborden Ruminantia (animales que
rumian), posee la familia Bovidae dividida en dos subfamilias Bovinae y Caprinae. En la sub-
familia Bovinae aparece el género Bos que incluye a todos los bovinos, tanto los de origen
europeo (Bos taurus) como los de origen asiatico (Bos indicus). La subfamilia Caprinae inclu-
ye el género Capra con la especie Capra hircus (cabra) y el género Ovis con la especie Ovis
aries (oveja).

Dentro del orden Artiodactyla, también se encuentra el suborden Suina, con la familia
Suidae y la Tayassuidae. En la familia Suidae se describe el género Sus y la especie Sus
scrofa (cerdo) y Sus scrofa ferox (jabali). En la familia Tayassuidae se describen el género
Pecari donde aparecen las distintas variedades de pecari americano (pecari de collar y pecari
de labio blanco).

En las ciencias veterinarias los animales de interés se agrupan de acuerdo con su utilidad
final. Este tipo de diferenciacion también cambia la orientacién del estudio anatomico pues en
los animales de compaiiia se realiza un estudio minucioso como base para una clinica y cirugia
muy detallada. Sin embargo, en los animales de produccion, el estudio es mas sencillo y dirigi-
do a trabajar en los aspectos nutricionales y reproductivos de la especie en cuestion. Se reco-
nocen en forma clasica los siguientes grupos de animales domésticos:

(a) animales de deporte: el equino y algunas razas de perros,

(b) animales de compafiia: caninos y felinos,

(c) animales de produccién: bovinos, ovinos, caprinos, porcinos y conejos,

(d) animales de laboratorio: entre los cuales se incluyen los roedores mas conocidos

(rata, ratén, cobayo y hamster) y los lagomorfos domésticos (conejos).
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Caracteristicas de un mamifero tipo: Conceptos de cefalizacién,

metameria, simetria bilateral y estacion cuadrupeda

Para comprender y simplificar el estudio de la embriologia y de la anatomia de cualquier mami-
fero es posible describir patrones de organizacién corporal comunes a todos ellos. Estas caracte-
risticas permiten establecer los criterios basicos sobre la organizacion del cuerpo de los mamife-
ros de interés veterinario. De manera que definiremos algunos de estos patrones estructurales.

El término cefalizacion (Figura 4) indica la presencia de una extremidad cefalica diferenciada
donde se alojan los centros nerviosos mas complejos. Durante el desarrollo embrionario se po-
nen en funcionamiento numerosos mecanismos que posibilitan la evolucién temprana de una
extremidad cefélica de mayor tamafio y con un patrén de desarrollo diferente al resto del cuerpo.

El concepto de metameria (Figura 4) hace referencia a una repeticion seriada de segmentos
semejantes a lo largo del eje longitudinal del cuerpo. Cada segmento se llama metdmera o somita y
esta representado por un conjunto de estructuras variables que depende del grupo animal del que
se trate. Son animales, evidentemente metaméricos, los anélidos, artropodos y cordados ya que
externamente se diferencian los segmentos corporales. En los mamiferos, el desarrollo embrionario
de los componentes del tronco es claramente metamérico a partir de la formacion de los somitas.
Sin embargo, en etapas ulteriores los componentes que se originan de los somitas se fusionan y
solapan a tal punto que no es posible observar la division primitiva. El patrén de desarrollo somitico
determina que el aparato locomotor y el sistema nervioso periférico mantengan en el animal una

organizacién segmentaria tanto en lo anatémico como en lo funcional.

Simetria Bilateral

Simetria Radial =575 N

: Extremidad
/  cefélica

: ";"!Extremidad

/-r'_: ghk‘- e ;;c
Somitos -5 2 begbo = g
(metameras) Al BA R = caudal

Figura 5. En la imagen de la derecha se
aprecia el desarrollo metamérico de un em-
brién de cerdo de 6mm de longitud y es evi-
dente la evolucidon precoz de la extremidad
cefdlica. El esquema de la izquierda muestra
la simetria bilateral del cuerpo de un crusta-
ceo y un mamifero.
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Los cordados poseen simetria bilateral. Poseen un esquema corporal simétrico ya que una
mitad del cuerpo es la imagen en espejo de la otra mitad (Figura 5). Existen algunos érganos
impares como el corazén, el higado, el pancreas, el estbmago, entre otros que no son simétri-
cos, sin embargo, el concepto de simetria bilateral se aplica a todas las estructuras del aparato
locomotor, a todos los 6rganos pares y a la mayoria de los impares.

Los mamiferos domésticos utilizan los cuatro miembros para la estacion y la locomocion.
Esta caracteristica de estaciéon cuadrupeda se observa en todos los animales cuadriupedos y
en ellos se diferencian dos miembros delanteros denominados toracicos que estan encargados
principalmente de soportar la mayor parte del peso corporal y dos miembros traseros denomi-

nados pelvianos, que estan encargados principalmente de la propulsién del cuerpo.

El cuerpo animal en el espacio: Concepto de tridimension.

Planos espaciales y anatomicos

El objeto de estudio de la anatomia veterinaria es el cuerpo animal y en un principio, éste debe
ser considerado con las caracteristicas fisicas y geométricas que posee. La definicién de cuerpo
como una porcién de materia que ocupa un lugar en el espacio es aplicable como primer concep-
to y, por lo tanto, el estudio anatémico se realiza sobre un cuerpo ubicado en el espacio. La ana-
tomia es el estudio de las formas, en su definiciébn mas pura, por lo tanto, debemos comprender
que las formas son a su vez espacio y la geometria un instrumento necesario para su traduccion.
La tridimension geométrica es un componente real y estructural en la anatomia de manera que el
saber geométrico es indispensable para la comunicacion entre los anatomistas.

El espacio donde se ubica el cuer-
po de un animal o cualquier otro objeto
esta definido por tres planos que crean
las dimensiones de este: el largo, el

i ancho y el espesor. De manera que el

espacio fisico posee tres coordenadas

o planos: uno es horizontal (eje x), otro

es vertical y perpendicular al primero
(eje y) mientras que el tercero es per-

pendicular a los dos anteriores (eje z).

Cuando trabajamos con figuras geo-

métricas solo utilizamos los dos prime-

Figura 6. El esquema muest.ra la relacion entre Igs ros planos (x y), de manera que las
tres coordenadas del espacio (x, y, z) que se apli- ] )
can a todos los cuerpos geométricos. figuras se caracterizan por largo y

ancho, a partir de los cuales se puede
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calcular el perimetro y la superficie. Los cuerpos geométricos poseen ademas de largo y an-
cho, un espesor indicado por el plano z. En los cuerpos a partir del largo, el ancho y el espe-
sor se calcula el volumen muy asociado al peso del objeto en cuestion (Figura 6y 7).

Los planos anatdmicos de la figura 7 representan los planos espaciales que se trazan
imaginariamente sobre el animal en estacién. El plano espacial horizontal (x) se transforma
anatéomicamente en el plano dorsal (antes denominado horizontal). Cuando el animal se en-
cuentra en estacion, este plano atraviesa en forma horizontal el tronco y la cabeza desde
adelante hasta atras. Sucesivos planos horizontales cortan el animal en rodajas multiples
desde el dorso hasta el vientre. El plano vertical que divide al animal en dos mitades similares
y simétricas (derecha e izquierda), se denomina plano mediano (Figura 7). El plano mediano
se ubica en la linea media longitudinal del cuerpo, es Unico y atraviesa todo al animal. Se
pueden trazar multiples planos paralelos al plano mediano que se denominan sagitales o
paramedianos. El plano mediano y los planos sagitales se utilizan en el estudio de las regio-
nes de la cabeza, el cuello, el tronco y la cola, pero no son aplicables a los miembros.

El tercer plano que divide el cuerpo es transverso y perpendicular a los planos anteriores,
de forma que corta el animal en dos mitades desiguales. Este es el plano transversal que deja
una mitad delantera y otra trasera. Sucesivos planos transversales seccionan el cuerpo animal

en rodajas de adelante hacia atras (Figura 7).

Tlano medixne

Planos sagitales

Figura 7. Planos anatomicos utilizados en la descripcion del cuerpo de un animal cuadripedo. El largo
del animal se define como la distancia de la cabeza a la cola y el ancho o altura (alzada) es la longitud
desde el piso a la region de la cruz. El espesor corresponde a la distancia entre la parte derecha y la
izquierda, por lo tanto, es una medida tomada con respecto al plano mediano del animal.
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En los miembros se usan tres planos: el plano axial recorre el miembro longitudinalmente
por su eje mayor y lo divide en dos mitades. El plano fransverso vertical divide a todo el miem-
bro en dos mitades una hacia delante y otra hacia atras y es importante en las regiones distales
(mano y pie). El plano transverso horizontal puede trazarse en diferentes niveles a lo largo de

cada miembro.

Nomenclatura anatémica y embrioldgica veterinaria. Usos

A partir del afo 1968 los anatomistas han unificado criterios para consolidar una nomencla-
tura uUnica dentro de las Ciencias Veterinarias (Nomenclatura Anatomica Veterinaria. NAV). En
el desarrollo del presente libro se utilizan los términos aceptados por la NAV, de manera que
una bibliografia frecuente para consultar es la Nomenclatura Anatémica Veterinaria llustrada
(Ed: Oskar Schaller. Editorial Acribia, Zaragoza, Espafia. 1996.). Un camino similar ha seguido
la nomenclatura embriolégica en las Ciencias Veterinarias (Nomina Embryologica Veterinaria,
segunda edicién, 2006) que actualmente se encuentra en vigencia. Lamentablemente este
ultimo texto no se encuentra traducido al espafiol y s6lo es accesible la versién inglesa. En esta
guia utilizamos los términos sugeridos por la NAV y la NEV y s6lo nos hemos tomado la liber-
tad de incluir algunos términos de uso muy frecuente entre veterinarios, criadores y duefios de
animales, que representan argentinismos muy arraigados.

A continuacion, se explican los principales términos anatdomicos relacionados con los pla-
nos de orientacion en el espacio aceptados y sugeridos por la NAV. Para nominar las estruc-
turas y érganos ubicados en la cabeza, el cuello, el tronco y la cola se deben utilizan los tér-
minos que se listan a continuacion.

Dorsal = se utiliza para las partes que se encuentra hacia la columna vertebral (dorso),
tomando como referencia la division del animal por medio de los planos dorsales.

Ventral = indica las partes que se encuentran hacia el vientre, tomando como referencia
también los planos dorsales. Es la ubicacion opuesta al plano dorsal.

Craneal = designa las partes o estructuras del tronco y miembros mas préximas a la parte
cefélica (craneo) y por lo tanto, estas partes se ubican en la parte de adelante o son superfi-
cies que miran hacia la parte delantera del individuo. Se toma como referencia los planos
transversales que atraviesan el cuerpo del individuo. En la cabeza en su lugar se usan los
términos rostral u oral.

Caudal = indica las partes mas préximas a la parte de atras (hacia la cola o cauda), to-
mando como referencia los planos transversales. Es la posicién opuesta a craneal. En la ca-
beza es correcto usarlo, pero puede ser reemplazado por los términos nucal o aboral.

Medial = indica las estructuras o superficies mas cercanas al plano mediano del animal.

Lateral = indica partes, regiones u 6rganos alejados del plano mediano y que se encuen-
tran en posicidn opuesta a las estructuras mediales.

Superficial = se aplica a las estructuras que se encuentran mas cercanas a la piel.
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Profundo = se utiliza para las estructuras alejadas de la piel, y mas cercanas al plano mediano.
En sintesis, puede comprenderse que existe en esta nomenclatura un conjunto de térmi-
nos que son opuestos entre si, de la misma forma en que comprendemos abajo#arriba, ade-

lante#atras, etc.

Figura 8 . Vista lateral izquierda de un canino donde se detallan los términos anatémicos segun la NAV.

Dorsal # Ventral Craneal # Caudal Medial # Lateral Superficial # Profundo

Para identificar los componentes estructurales en los miembros algunos términos se modifi-
can y son reemplazados por otros que permiten una idea mas adecuada de la posicion. Estos
términos en la mayoria de los casos reemplazan a aquellos utilizados en el resto del cuerpo.

Proximal = corresponde a las partes que se encuentra mas préximas al dorso del animal.

Distal= es la posicioén inversa a proximal e indica las partes que se encuentra mas alejadas
del dorso del animal. Se aplica, por lo tanto, a las partes mas cercanas al piso.

Medial = designa al igual que en el tronco las partes cercanas al plano medio del animal.

Lateral = designa al igual que en el tronco las partes alejadas del plano medio del animal.

Craneal = se utiliza s6lo hasta el comienzo de la mano y el pie. Designa al igual que en el
tronco las estructuras orientadas hacia delante.

Caudal = se utiliza sélo hasta el comienzo de la mano y el pie. Designa al igual que en el
tronco las estructuras orientadas hacia atras.

Palmar en el miembro toracico y Plantar en el miembro pelviano = reemplaza el término
caudal en la palma de la mano y de la planta del pie,

Dorsal = reemplaza el término craneal a partir de la mano y el pie (dorso).
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Axil y Abaxil = son términos que se utilizan cuando se toma en cuenta el eje propio de cada
miembro (eje axil o axial) que lo divide en dos partes. Este eje atraviesa el centro del dedo
medio (animales con nimero impar de dedos) o pasa entre los dos dedos principales (anima-
les con numero par de dedos). Se utiliza en los dedos y las estructuras distales del miembro.

El estudio anatomico se realiza con el animal en estacién parado sobre sus cuatro miem-
bros, en consecuencia, podemos tener cuatro posiciones de observacion, desde la derecha
(vista lateral derecha), desde la izquierda (vista lateral izquierda), desde arriba (vista dorsal) y
desde abajo (vista ventral). Sin embargo, la posicion del érgano a describir no cambia segun
la ubicacién del observador, pues siempre nos referimos a localizaciones relativas al cuerpo
del animal (Figura 7 y 8). Por ejemplo: enunciar que el higado se encuentra craneal al est6-
mago; significa que de estos dos 6rganos el higado esta mas proximo a la cabeza del animal;
por lo tanto, el estdmago queda ubicado en posicion mas caudal, mas préoximo a la cauda.
Esta relacion no cambiara segun la posicion del observador. De la misma forma, si ambos
rifones se encuentran dorsal a las asas intestinales, indica que los rifiones estan siempre,
mas proximos al dorso del animal (columna vertebral) que el intestino. Este tipo de planos de
referencia se utiliza también en los estudios embrioldgicos y es evidente que refiere a la posi-
cion en el espacio de las estructuras estudiadas.

Es util recordar que en embriologia y anatomia utilizamos exclusivamente localizaciones
relativas, parece muy obvio, pero es un punto donde existen errores de integracion de los
conceptos. Pareceria innecesario sefialar que si describo la extremidad proximal del hueso
fémur, es porque existe una extremidad distal, de lo contrario sélo hablaria de la extremidad
del fémur. No se debe perder de vista que nuestro universo de estudio es el cuerpo del ani-
mal, durante la vida intrauterina o una vez finalizada esta y que nuestras coordenadas estan

determinadas por los planos que se observan en la figura 7.

Divisidon sistematica del organismo animal

En los tratados de biologia celular y del desarrollo se establece claramente el concepto
que: ‘las células se diferencian y se agrupan para formar distintos tejidos”. Distintos primor-
dios del embrién en desarrollo evolucionan para formar érganos que poseen en su estructura
distintos tejidos y cumplen funciones especificas. De manera que un 6rgano (del latin orga-
num: instrumento, herramienta) es una parte del organismo animal con caracteristicas morfo-
légicas particulares, formado por uno o varios tejidos y con funciones propias. Los distintos
organos se pueden diferenciar y separar del resto de las estructuras que lo rodean, de forma
que pueden ser disecados y extraidos facilmente, pues son relativamente independientes.
Segun la organizacion estructural, existen dos grandes grupos de 6rganos: érganos huecos y
organos macizos (Figura 9).

Los 6rganos macizos o parenquimatosos son aquellos que presentan dos partes bien dife-

renciadas en su constitucion anatomohistoldgica. El estroma es el armazén intersticial de
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tejido conjuntivo que contiene los vasos y nervios, mientras que el parénquima funcional es el
tejido noble del érgano responsable de las principales funciones. Los mejores ejemplos de
érganos macizos son las glandulas (salivales, pancreas, higado, etc.), las génadas (ovarios y
testiculos), asi como otras visceras (pulmon, rifidn, bazo, etc.) del organismo.

Los 6rganos huecos o membranosos son aquellos que poseen una cavidad en su interior,
presentan morfologia de saco o tubo hueco y van a estar formados por una serie de capas
estructurales o tunicas. Los distintos 6érganos que forman el tubo digestivo son excelentes
ejemplos (eso6fago, estdbmago, intestino, etc.). También son érganos huecos, las vias aéreas

(traquea, bronquios, etc.) y los sistemas tubulares de excrecion o secrecion.

stroma

Esquema de la

cavidad dal estémago  Parénquima

Testiculo

Figura 9. Ejemplos de 6rganos huecos y parenquimatosos. En la parte izquierda se observa que una
vez retirada una de las paredes del estdmago se encuentra una amplia cavidad. En el caso del tes-
ticulo, la seccién permite observar el estroma y el parénquima del érgano. El epididimo es parte del
sistema de conductos que transporta los espermatozoides y se considera un érgano hueco.

El organismo animal representa una unidad estructural, funcional y dinamica que respon-
de a estimulos externos e internos como un todo, justificando la designacién de individuo
perteneciente a una especie biologica. Sin embargo, para iniciar el estudio anatomico es
necesario dividir didacticamente esta unidad organica en conjuntos de 6rganos que se agru-
pan para cumplir una funcién comun. Los érganos se organizan en aparatos y sistemas. Un
aparato es un conjunto de 6rganos de diferente origen embrionario que cumplen con una
funcién comun. Ejemplos: aparato locomotor y el circulatorio. Un sistema es un conjunto de
organos del mismo origen embrionario que cumplen con una funcién comun. Ejemplos: sis-
tema nervioso, sistema 6seo, sistema articular, sistema muscular, sistema cardiovascular. En
ocasiones los términos aparato y sistema se usan indistintamente, debido a que en otros
idiomas no existe tal distincion.

A) Aparato locomotor. La funcion conocida como movimiento se realiza merced a un
enorme aparato corporal derivado del mesodermo embrionario y formado por huesos, articula-
ciones y musculos estriados esqueléticos. El aparato locomotor es el conjunto de érganos en-

cargado de producir los movimientos necesarios tanto para mantener la estacién como para
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permitir la locomocioén. Es evidente que la morfologia de un individuo y las caracteristicas ex-
ternas de la especie estan dadas por las formas generales de las masas musculares agrupa-
das sobre las estructuras 6seas (Figura 10).

Figura 10. Aparato locomotor. Esquema de
los musculos superficiales de un canino.
Como se puede observar en la imagen las
formas generales del cuerpo son un resulta-
do de la disposicién de las masas muscula-
res sobre las estructuras éseas.

B) Sistema respiratorio. Para el proceso conocido como vida, es imprescindible el transpor-
te de oxigeno desde el aire atmosférico hasta los tejidos, asi como el proceso inverso, por
el cual el diéxido de carbono producido por el metabolismo debe liberarse al medio am-
biente. Tan compleja y vital funcion se realiza en el aparato respiratorio, en el que un par
de 6rganos denominados pulmones, ubicados en el interior de la cavidad toracica, llevan a
cabo el intercambio gaseoso entre el aire inspirado y la sangre (hematosis). Una serie de
organos tubulares conduce el aire desde el exterior hasta los pulmones, motivo por el cual
se los conoce como vias areas o respiratorias.

C) Sistema digestivo. La naturaleza presenta los alimentos en una forma poco aprovecha-
ble por los organismos animales, en consecuencia, ellos deberan extraer de aquéllos los
nutrientes que necesitan para su alimentacion. El complejo sistema encargado de la
transformacién, absorciéon y asimilacion de los alimentos, como también de la elimina-
cion de los constituyentes no asimilables, se denomina sistema digestivo. Las distintas
especies de animales domésticos consumen una dieta basada en alimentos de diferente
procedencia, lo que ha permitido clasificarlos en tres grandes grupos: animales herbivo-
ros, con una dieta a base de productos vegetales (rumiantes y equinos); animales carni-
voros, con una dieta a base de carne (gato y perro), y animales omnivoros con una dieta
variada, proveniente de productos vegetales y de origen animal (cerdo). Basicamente,
este sistema esta formado por un largo tubo digestivo con distintas secciones y una se-
rie de glandulas anexas (glandulas salivales, higado y pancreas) que vuelcan su secre-
cion hacia él.

D) Aparato o sistema urogenital. El desarrollo embrionario del sistema urinario esta en intima
relacion con el desarrollo del sistema genital femenino y masculino (Figura 11). El conjunto
de érganos urinarios es el encargado de depurar la sangre de las sustancias potencialmente

téxicas para el organismo y eliminarlas hacia el exterior a través de la produccion de un li-
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quido conocido como orina. Consta de un par de érganos centrales con funciones variadas
y complejas, denominados rifiones, y un sistema tubular (uréter, vejiga y uretra) que condu-

ce la orina hacia el exterior.

vasa ghikieos cuadales

Figura 11. Esquema del aparato urogenital de una perra (izquierda) y de los genitales externos de
un perro (derecha).

La reproduccion es la funcién que todo ser vivo debe llevar a cabo para que su especie lo-
gre permanecer en el planeta. A lo largo de la escala zooldgica se observan diferentes estrate-
gias reproductivas; en los vertebrados, la division de los individuos en machos y hembras sepa-
ré los roles funcionales y determind la evolucién del sistema genital (reproductor) en dos va-
riantes anatéomicas distintas. El macho es el encargado de producir espermatozoides (gametas
masculinas) y, en el caso especifico de los mamiferos, vehiculizarlos hasta el interior del apara-
to genital femenino donde encontraran una gameta femenina para generar un nuevo ser; éste
se desarrollara en el interior del Gtero de la hembra hasta el momento del nacimiento. La hem-
bra produce las gametas femeninas (6vulos u ovocitos |) en el ovario y a continuaciéon una serie
de drganos tubulares, entre los que destaca el utero, se comunican entre si y cumplen distintos
roles funcionales.

E) Aparato circulatorio. El desarrollo de un aparato circulatorio cerrado (Figura 12), por
el cual circula la sangre que permite todos los intercambios metabdlicos de las células que
componen el organismo, es un importante paso evolutivo de las especies.

Se pueden diferenciar como componentes basicos del aparato circulatorio, un sistema
cardiovascular por donde circula la sangre y un sistema linfatico que vehiculiza la linfa. El
sistema cardiovascular esta formado por un érgano central, el corazén, que actia como una
bomba aspirante-impelente, un sistema de vasos eferentes (sistema arterial) que transporta la
sangre oxigenada a todos los érganos del cuerpo y un sistema de vasos aferentes (sistema
venoso) que conduce la sangre nuevamente hasta el corazén. Ambos circuitos vasculares

(arterial y venoso) se comunican entre si por un sistema de vasos capilares ubicados en el
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interior de los drganos que permiten la circulacion de la sangre desde las arterias hacia las
venas. El sistema linfatico esta formado por érganos linfaticos primarios (timo y médula ésea),
organos linfaticos secundarios (linfonodos, bazo, tonsilas) y los vasos linfaticos que conducen

la linfa hasta el sistema venoso.

A= Pulmén

B= Encéfalo

C= Tubo digestivo
D= Rifién
E= Higado

Circulacion
Pulmonar

Figura 12. Esquema de la circula-
cién pulmonar y sistémica. La
circulacion pulmonar permite que
la sangre desoxigenada incorpore
el oxigeno proveniente de los
alveolos pulmonares y vuelva al
corazon desde donde es impul-
sada a todos los drganos para
completar una circulacién mayor
de tipo sistémica.

Circulacién
Corporal o Sistémica

F) Sistema nervioso es el mas complejo de los sistemas corporales y esta constituido ex-
clusivamente por tejido nervioso. Es el sistema encargado de gobernar todas las funciones
organicas; desde el simple proceso de secreciéon de una glandula unicelular, hasta los comple-
jos mecanismos que permiten aprender y recordar.

Desde un criterio anatémico al sistema nervioso se lo divide en un sistema nervioso central
(SNC) y un sistema nervioso periférico (SNP). El primero esta formado el encéfalo contenido en
la cavidad craneal y que a su vez esta integrado por el cerebro, el cerebelo y el tronco del en-
céfalo. La médula espinal es la continuacion caudal del tronco encefalico y ocupa el canal ver-

tebral hasta el hueso sacro (Figura 13).

Médula
Encéfalo Espinal
Al

Dorsal

rostral - - -= - - —-- 3= Caudal

Ventral

Figura 13. Esquema del
sistema nervioso central de
una rata, donde se diferen-
cian sus dos componentes
principales: el encéfalo y la
médula espinal.

Médula Lateral
Encéfalo  Espinal

rostral - - - §=

El SNP es el conjunto de nervios y ganglios nerviosos que conectan el SNC con todos los

organos del cuerpo. En su desarrollo intervienen neuronas derivadas de las crestas neurales
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que se alojan en los ganglios sensitivos de los nervios espinales, en los ganglios sensitivos
de los nervios craneales y en los ganglios autbnomos.

G) Sistema endocrino es un sistema de control y comando de otros érganos. De forma
que posee funciones reguladoras de algunos tejidos en particular o de varios sistemas en
general. Esta formado por todas las glandulas de secrecion interna (glandula pineal, hipdfisis,
tiroides, paratiroides, adrenal y pancreas endocrino) que son coordinadas por el sistema ner-
vioso para liberar hacia la sangre moléculas mensajeras conocidas como hormonas. Si bien,
el sistema endocrino esta formado por glandulas especificas, muchos 6rganos que no son
considerados glandulas también poseen funcién endocrina. Por ejemplo, el corazon, los rifio-
nes y las génadas son productores de hormonas que regulan funciones especificas.

H) La piel es el 6rgano de mayor tamano del organismo y separa el animal del medio
circundante por lo cual se lo considera la primera barrera defensiva. El tegumento o piel inter-
viene sobre variadas funciones de importancia vital tales como la regulacion de la temperatu-
ra corporal, la eliminacion de desechos biolégicos, la proteccion de estructuras mas profun-
das, entre otras. En ciertas partes especificas de la piel aparecen modificaciones estructura-
les que se conocen como faneras o faneros. Estas especializaciones cutaneas (cuernos,
ufas, pelo, glandulas, etc.) en algunas especies son muy especificas y cumplen funciones

concretas, como es el caso de las pezufias de los rumiantes y la uiia o casco de los equinos.
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Actividad practica del capitulo 1

A- CONTENIDOS

Anatomia y Embriologia: concepto y definicion. Division de la Anatomia. Métodos emplea-
dos para el estudio de la anatomia animal. Anatomia Veterinaria: Breve referencia historica.
Primeros estudios.

Taxonomia del Reino animal: Clases: Peces, Anfibios, Reptiles, Aves y Mamiferos

Caracteristicas de un mamifero tipo: Taxonomia. Cefalizaciéon, metameria, simetria bilateral.
Estacion cuadrupeda.

El cuerpo animal en el espacio: Concepto de Tridimensioén. Planos espaciales y anatémicos.
Nomenclatura anatémica y embrioldgica veterinaria. Usos.

Divisién sistematica del organismo animal. Aparatos y sistemas organicos: Aparato Lo-
comotor, Aparato Digestivo, Aparato Respiratorio, Aparato Urogenital masculino y feme-
nino, Aparato Circulatorio, Sistema Nervioso y Organos de los Sentidos, Tegumento comudn

y Sistema Endocrino.

B- OBJETIVOS DEL ESTUDIO

1. Conocer los conceptos, definicién, métodos de estudio y clasificacion de la anatomia.

2. Conocer las bases de la taxonomia y ubicar las especies animales dentro de la cla-
sificacion.

3. Retomar los conceptos de cefalizacién, metameria, simetria bilateral y cuadrupeda es-
tacion para aplicarlos en el estudio anatdomico de los mamiferos.

4. Relacionar los planos espaciales y anatdmicos con la nomenclatura anatémica.

5.  Conocer la division sistematica del organismo animal en los distintos aparatos y sistemas.

C- SUGERENCIAS PARA RESOLVER LA ACTIVIDAD PRACTICA

Leer en detalle la informacion que se expone en la parte tedrica y analizar los conceptos
centrales de cada item. Consultar con otros compaferos y reflexionar sobre la comprension
que ha alcanzado. Ampliar la informacion de la teoria consultando los textos de la bibliografia
sugerida. Consultar a los docentes del curso para conocer la opinion sobre el modo de resolu-

cion de los ejercicios que aparecen a continuacion.
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EJERCICIOS DE LA PRACTICA. INTRODUCCION AL ESTUDIO DE LA ANATOMIA
1- Definir el término anatomia y embriologia. ;Cual es el objeto de estudio de estas discipli-
nas? ¢ Qué tipo de anatomia se estudiara en el curso de Embriologia y Anatomia Sistematica?
2- 4 Qué tipo de anatomia es la Anatomia Veterinaria? ; Qué métodos utiliza para abordar el

estudio de los animales?

3- Definir especie biolégica o sexual. Comparar con el concepto de taxén y sefialar las dife-

rencias y homologias.

4- Indicar las principales caracteristicas de las clases taxonémicas de interés en Ciencias

Veterinarias.
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5- Detalle la clasificacion zooldgica de una especie de produccion, una de compafiia y una
destinada a experimentacion. Comience desde el reino para desplegar la taxonomia hasta la

especie elegida.

6- Completar el esquema de los planos anatémicos utilizando la terminologia sugerida por la
NAV. Identificar los planos A, B, C y D con el nombre correspondiente y los niumeros con el

término correcto.

T\ano A

Planos D
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7-  Enumerar cuales son los principales planos anatémicos que se utilizan en los miembros.

8- Mencionar en qué regiones se utilizan los términos: palmar, plantar y dorsal.

9- Identifique en que parte del animal no deben usarse los términos: craneal/caudal y men-

cione con cuales términos puede reemplazarlos.
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11- Indicar los sistemas que forman el aparato locomotor y detallar que 6rganos integran

cada uno de estos sistemas.

12- Clasifique los animales domésticos de acuerdo con el tipo de dieta alimenticia. Discuta
con sus companeros y los docentes la diferencia entre estos grupos de animales y la estructura

del aparato digestivo. Redacte una sintesis de la discusion.

13- Cuales son las diferencias entre un érgano hueco y uno macizo. Discuta con el grupo de

trabajo y redacte una sintesis de los conceptos ayudado por ejemplos.

14- Defina los siguientes conceptos y aporte algunos ejemplos

=Y (0] 1. =
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ANOTACIONES
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CAPITULO 2
Las primeras etapas del desarrollo ontogénico
de los Mamiferos

Claudio Barbeito, Fiorella Alvarado Pinedo

y Gustavo Zuccolilli

Las especies que sobreviven no son las mas fuertes,
ni las mas rapidas, ni las mas inteligentes; sino aque-
llas que se adaptan mejor al cambio.

CHARLES ROBERT DARWIN

Introduccion

La vida animal comenzé en el agua y aun una enorme variedad de animales desarrolla todo
su ciclo vital en este medio. Sin embargo, para abandonar el medio liquido y conquistar la tie-
rra, la reproduccion de los animales tuvo que incorporar importantes modificaciones, necesa-
rias para prevenir la desecacion de los huevos y para que las crias pudieran sobrevivir exito-
samente. Hace aproximadamente 300 millones de afios, a partir de un ancestro comun surgen
los organismos amniotas, los cuales despliegan una nueva estrategia reproductiva para final-
mente diferenciarse de los peces y de los anfibios. Los cordados amniotas son aquellos anima-
les que poseen un huevo provisto de diferentes membranas, las cuales forman cavidades ce-
rradas que contienen liquidos organicos para mantener hidratado al embriéon durante todo el
desarrollo. En virtud de este avance evolutivo, estos individuos ya no dependen del medio
acuoso para su reproducciéon y comienzan a poblar los diferentes ecosistemas terrestres. De
los amniotas primitivos descienden los reptiles, las aves y los mamiferos. Desde un punto de
vista reproductivo los animales se dividen en oviparos y viviparos. Dentro de los amniotas, los
reptiles y los mamiferos incluyen especies oviparas y viviparas, mientras que las aves son to-
das oviparas.

Las diferencias de oportunidades entre los peces y los anfibios que necesitan de un medio
acuatico para reproducirse con los animales amniotas son notables. Mientras que los primeros
dependen de las condiciones especificas del agua donde habitan y deben recurrir a producir
enormes cantidades de crias pues la mortandad es extremadamente alta, los amniotas pueden

escoger el lugar donde colocaran sus huevos dependiendo de las condiciones del ambiente.
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Ademas, la cantidad de huevos que producen los organismos amniotas es considerablemente
menor, pues la supervivencia de las crias depende de otro tipo de estrategias.

El huevo amniota posee varias membra-

Alantoides nas o envolturas que rodean, nutren, humec-

Camara de

aire tan y protegen al embriéon en desarrollo. Es-

tas membranas, conocidas como anexos
embrionarios, forman sacos cerrados que
contienen liquidos con distintas funciones. El
"/ cascara  @lantoides es el saco donde se acumulan los
~Membranas  desechos nitrogenados producidos por el

embrion/feto, el amnios encierra completa-
Sa_wvne'i"o. mente al embriéon y lo mantiene humectado
i durante todo el desarrollo, el saco vitelino
conectado desde el inicio con el embrién
contiene los nutrientes vitales para asegurar
el crecimiento normal dentro del huevo. Una
ultima membrana, el corion, rodea todas
estas estructuras a las cuales adhiere inti-
mamente e interviene en los intercambios

Alantoides  gaseosos. Dentro del tracto genital de la

Embrién " Placenta

hembra el huevo es recubierto por una capa

Figura 1. Se observa el esquema del huevo rica en proteinas (albumina) que colabora en
amniota de las aves y en el panel inferior el que  mantener la humedad. El dltimo componente
corresponde a un mamifero. Las principales
envolturas y anexos embrionarios se mantienen

en los mamiferos euterios con funciones simila-  expulsado es un conjunto de dos capas
res a las que poseen en aves y reptiles.

que se forma antes de que el huevo sea

membranosas externas, que pueden o0 no
calcificarse en distinto grado, para mejorar la
proteccidon de las estructuras internas (Figura 1). Estos son los componentes basicos de los
huevos que incuban las especies oviparas y que generalmente lo hacen en un lugar previa-
mente acondicionado llamado nido.

A partir de estos animales que se aventuraron a vivir en la tierra evolucion6 un grupo que consi-
gui6 dominar el mundo después de la extincién de los dinosaurios y de las aves gigantes. Este gru-
po de animales representa la clase Mammalia (mamiferos) y sus exitosas estrategias reproductivas
son los avances evolutivos mas relevantes para la gestacion de nuevas crias. Los mamiferos agre-
garon nuevas mejoras reproductivas al huevo amniota, pues dado que la hembra lleva las crias en
el interior del cuerpo, pueden protegerlas y trasladarlas sin grandes esfuerzos. De esta forma, la
especie puede afrontar periodos de migracion para la busqueda de nuevas fuentes de alimento o
para alejarse de cualquier inclemencia del medio. A diferencia de las otras clases de amniotas,
como las aves y los reptiles, los mamiferos poseen un largo periodo de desarrollo de la cria dentro

del aparato genital femenino y durante esta etapa, el nuevo ser en desarrollo se conecta con su
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madre a través de un érgano complejo llamado placenta. Para formar la placenta algunos anexos
embrionarios interactian con la mucosa del Utero materno y se establece una conexién que asegu-
ra los intercambios entre ambos individuos. Por lo tanto, la placenta es un érgano mixto formado por
partes maternas y partes embrionarias. Ha pesar de estos importantes cambios, en la vesicula
embrionaria de un mamifero se reconocen los cuatro anexos basicos del huevo de los amniotas (el
corion, el alantoides, el amnios y el saco vitelino), sin embargo, estos anexos muestran diferencias
en el desarrollo segun la especie considerada.

Soélo un grupo de mamiferos es la excepcion a la regla, pues mantiene un tipo de reproduc-
cion similar a la que muestran las aves y algunos reptiles. Los representantes de la subclase
Prototheria, conocidos como monotremas (el Ornitorrinco y los cuatro tipos de Equidnas) son
oviparos y personifican el grupo mas primitivo de los mamiferos, ya que originalmente los ma-
miferos fueron oviparos. El resto de las especies se agrupan en la subclase Theria y son ani-
males que poseen una etapa de desarrollo en el interior del atero materno. La morfologia del
aparato reproductor, la estructura de la placenta, la duracién de la etapa de desarrollo intraute-
rino (gestacion) y el estado de la cria al momento de finalizar la misma son criterios para subdi-
vidir a estos mamiferos en dos grandes infraclases.

a) Los metaterios representados por los marsupiales que han sido un importante grupo de
animales durante mas de 100 millones de afios, pero que progresivamente han ido des-
apareciendo. Los canguros, koalas, zariglieyas (comadrejas), entre otros son los repre-
sentantes actuales de los marsupiales. El utero de las hembras de estos animales es
corto, el periodo de desarrollo intrauterino de la cria es breve y la placenta simple, del ti-
po de las coriovitelinas. Una vez completada la etapa del desarrollo dentro del utero, la
cria aun poco desarrollada migra hacia un marsupio o bolsa abdominal donde se fija a un
pezon que lo nutrira hasta finalizar su desarrollo.

b) Los euterios son conocidos también como los mamiferos placentarios que se agrupan en dis-
tintos drdenes taxondmicos y en ellos encontramos a todos los animales de interés veterina-
rio. Son una infraclase que aparece en el planeta al mismo tiempo y en la misma regién
(Asia) que los marsupiales. Sus particularidades reproductivas explican el éxito de estos
animales en conquistar los distintos nichos ecolégicos. Al igual que los metaterios, los eute-
rios poseen fecundacion interna, pero el desarrollo de la cria se realiza casi en su totalidad
dentro del utero materno y el intercambio entre la madre y la cria depende de una placenta
estructuralmente compleja. Sin embargo, cuando se considera el estado de desarrollo de la
cria al nacimiento existen dos grandes grupos de euterios. Las especies con crias altriciales
(rata, raton, conejo, hamster, entre otros) paren individuos incompletamente desarrollados
(sin pelos, ciegos, sordos y con escasa capacidad para desplazarse) los cuales completan su
desarrollo en las primeras semanas de vida postnatal. Otras especies paren crias precocia-
les (equinos, bovinos, ovinos, entre muchos otros), completamente desarrolladas y capaces
de acompaniar al grupo de animales adultos al poco tiempo de nacer.

La gran diversidad de estrategias reproductivas que aparecen en los vertebrados condiciona

que algunos términos se utilicen con cierta especificidad. De esta manera, para los mamiferos
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se suele utilizar los términos GESTACION que hace referencia al periodo de desarrollo intrauteri-
no del embridon-feto; y PARTO para el proceso por el cual nace la cria. Por otro lado, en los repti-
les oviparos y las aves se prefiere los términos INCUBACION para las distintas etapas que atra-
viesa del embrién-feto dentro del huevo y ECLOSION al momento final por el cual la cria rompe

las envolturas del huevo.

El sistema genital y su funcién en la reproduccion

de los mamiferos

En los mamiferos ambos sistemas genitales, macho y hembra, han sufrido modificaciones
importantes para poder cumplir con éxito la permanencia de la especie en el planeta. EI macho
posee un par de génadas masculinas (testiculos) responsables de producir las gametas mas-
culinas (espermatozoides) y las hormonas especificas del sexo (andrégenos). Un sistema de
conductos vehiculiza los espermatozoides hasta un 6rgano copulador (pene) complejo que
posibilita que el semen conteniendo las gametas masculinas sea depositado en el interior del
tracto genital femenino para que pueda realizarse la fecundacion interna. Ademas, en el macho
se desarrolla un conjunto de glandulas que aportan nutrientes y un medio acuoso (liquido se-

minal) para los espermatozoides (Figura 2).

- Figura 2. Esquema de los componentes basi-
' cos del sistema genital masculino de un pe-
rro. El Testiculo (génada masculina) es el
6rgano central ya que produce los esperma-
tozoides (gameta masculina) y las hormonas
masculinas. Se encuentra ubicado fuera del
abdomen en una bolsa llamada escroto.
Unido a su borde dorsal aparece el Epididimo

Vasos testiculares

Prostata

" Sinfisis que es el comienzo del sistema de conductos

pelviana . .

Coniits 4 que transporta los espermatozoides. A partir
Deferente — de este se forma el Conducto Deferente que

ingresa a la cavidad abdominal y termina en
la uretra. Esta es un tubo comun tanto para
) las vias genitales como urinarias. La uretra se
f Testiculo incorpora a la estructura del pene y este se

Escroto encuentra contenido en un repliegue de piel
llamado prepucio. En el perro la Unica glandu-
la anexa presente es la Préstata.

Glande
del pene

Prepucio Cuerpo del pene

En los mamiferos la hembra muestra las mayores modificaciones anatémicas vy fisiologicas
para asegurar la reproduccion. El ovario (génada femenina) a partir de la pubertad posee un ciclo
de funcionamiento por el cual periédicamente y durante toda la vida reproductiva, libera uno o
varios ovocitos/évulos (gameta femenina). Estas gametas femeninas ingresan en la trompa uteri-

na y eventualmente son fecundados en presencia de espermatozoides fértiles.
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El Gtero de las hembras de los euterios se transforma en un érgano complejo que sostendra
y nutrira al embrién/feto durante todo su desarrollo (Figura 3). El estrato mas interno de este
6rgano (mucosa o endometrio) durante la gestacion cambia drasticamente para formar parte de
la placenta que asegura los intercambios entre la madre y la cria.

Para tener un ejemplo de las capacidades del Utero se puede analizar La prefiez en la ye-
gua. Esta hembra es unipara (tiene una cria por parto) después de una gestacion de 11 meses
y pare una cria de 30-35 kg de peso. Al peso del potrillo al nacimiento debe sumarse el peso de
la placenta que suele oscilar entre los 4 - 5 kg y el volumen de los liquidos amniético y alantoi-
deo que se han ido acumulando durante toda la gestacién. De manera, que no sélo el endome-
trio sufre cambios para intervenir en la formacion de la placenta, sino también, el estrato mus-
cular del érgano (miometrio) se ha incrementado enormemente para alojar en forma segura y
apropiada al nuevo individuo. Por estas modificaciones que se constatan durante la gestaciéon

el aporte de sangre hacia el utero esté aumentado en forma proporcional al crecimiento uterino.

Ovario (en el interior de la Owario
ﬁ . ; bolsa ovarica) Wi

Cuerno

.y del dtero

Figura 3. Esquema del sistema genital
de una perra. La figura muestra los
oérganos genitales de una perra extrai-
dos del animal y vistos desde la superfi-
cie dorsal. El Ovario (gébnada femenina)
se ubica bien en craneal y unido al ex-
tremo del cuerno uterino. El sistema
tubular comienza con la Trompa uterina
del cual solo se observa el Infundibulo
(primera parte). El Utero posee forma de
Y griega, y esta formado por dos cuer-
nos, un cuerpo y un corto cuello (cérvix)
uterino. Se continua con la vagina que
es un largo 6rgano tubular musculo—
membranoso. Se aprecia como la Vagi-
na se continda con el Vestibulo vaginal
a partir de la desembocadura de la

uretra (meato urinario externo). La vulva
Vestibulo # -ﬂ_ HERETHERRED es la apertura externa del sistema geni-
T ; “J S ve By s tal femenino y contiene en su comisura

ventral el clitoris.

Cuerpo
\ delutero S8
Vasos ;
ovaricos

Vasos
uerinos

i YR A Cuello del dtero
vejiga |\ N/ :
urinaria ..\“ i seccionado

Vagina seccionada

seccionados

Vulva \ Clitoris y fosa del clitoris

Los érganos tubulares que contintan al Utero son la vagina y el vestibulo vaginal que se
abre al exterior en la vulva. Estos 6rganos alojan el pene del macho en la copula y forman parte
del canal del parto que recorre la cria durante el nacimiento (Figura 3).

Ademas, durante la gestacion, una glandula propia de los mamiferos crece y se prepara pa-
ra producir el alimento de la cria después del nacimiento. La glandula mamaria si bien es una
glandula cutanea muy modificada, después del parto, produce primero el calostro que forma el
primer alimento del recién nacido y luego la leche. La lactancia es el primer periodo en la vida

de los mamiferos después del parto y asegura, por un lado, un seguimiento y cuidado muy
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cercano de la madre hacia la cria, mientras que por otro lado, permite que el nuevo ser incorpo-
re conductas propias de la especie.

El conocimiento del sistema genital masculino y femenino de las distintas especies de inte-
rés en las ciencias veterinarias, es un tema significativo y trabajado en varios de los cursos del
plan de estudios. Asegurar una reproduccién exitosa, es uno de los objetivos centrales tanto en
los distintos sistemas de produccién animal, como en los animales de compafiia y de deportes.
De la misma forma, los aspectos anatémicos y funcionales de la glandula mamaria de los bovi-

nos de leche es también un tema de alta relevancia para el médico veterinario.

Desde la fecundacion hasta la formacion del embriéon bilaminar
o didérmico

La gestacién de un nuevo individuo es un proceso complejo y de duracién variable segun la
especie que se considere. En una vaca, 9 meses y 10 dias son necesarios para parir un terne-
ro, pero una perra en soélo 60 dias gesta y pare 2-10 cachorros segun la raza. Si consideramos
los cerdos, 3 meses, 3 semanas y 3 dias (114-116 dias) son suficientes para producir entre 10-
16 lechones. A pesar de estas diferencias en los tiempos, las etapas por las que atraviesa el
nuevo ser desde la concepcion hasta el parto son exactamente las mismas y en ellas se pue-

den constatar los mismos eventos del desarrollo (Figura 4).

Desarrollo fetal

Desarrollo embrionario

Ternero Ner” Organogénesis
recién nacido ‘

——— 4

\ Parto

Espermatozoides

S

eurulacion

¥ 5

" 4
] "‘C‘??g%%’

Figura 4. El esquema muestra las distintas etapas que atraviesa un embrién-feto desde la fecunda-
cion hasta el nacimiento. Los complejos procesos que aparecen en el desarrollo pueden estudiarse
divididos en las distintas etapas: Fecundacion, Segmentacion, Gastrulacion, Organogénesis, Desa-
rrollo embrionario tardio y Desarrollo fetal.
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Es importante destacar que, si bien el pasaje de embrion a feto es relativamente tem-
prano, (en bovinos ocurre a los 42 dias) y en este momento estan casi todos los 6rganos
formados, la diferenciacion celular y por lo tanto la adquisicion de las propiedades fisiologi-
cas de los 6rganos es muy tardia. Por ejemplo, los érganos de los sistemas nervioso y res-
piratorio alcanzan un grado de madurez suficiente para cumplir con sus funciones muy
cerca del nacimiento. En otros casos como los drganos genitales, la diferenciacion se com-
pleta en la pubertad.

El desarrollo de un nuevo ser requiere de dos etapas previas: la gametogénesis y la fecun-
dacion. Tras la fecundacion se forma un huevo o cigoto que rapidamente comienza a dividirse
en nuevas células. La gametogénesis es la formacion de las gametas que se realiza en la go6-

nada masculina (testiculo) y femenina (ovario) de los animales sexualmente maduros.

Ovario (crecimiento Utero (implantacion
folicular y gametogénesis) y gestacion)

Foliculo
preovulatorio

Ovulaciéon

r—— Segmentacion
(dehiscencia folicular) i

) Worula Blastocisto

Trompa uterina
(oviducto)

Fecundacion {plllllEIa dIVISICIII]
y for lllaCIéﬂ del ClgOlO

Figura 5. El esquema muestra las primeras del desarrollo embrionario. En el ovario el creci-
miento folicular es un fenédmeno ciclico gobernado por hormonas hipofisiarias que culmina con
la ovulacién. En la trompa uterina el ovocito-6vulo es fecundado por los espermatozoides y se
forma un cigoto que rapidamente comienza a segmentarse. Al estado de blastocisto el embrién
ingresa al Utero donde primero se implanta en la mucosa de este érgano. La gestacion se lleva
a cabo en el interior del utero.
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Al igual que en los otros vertebrados, en los mamiferos placentarios, todo nuevo individuo
comienza con la FECUNDACION, definida como la unién de la gameta masculina (espermatozoi-
de) con la femenina (ovocito - 6vulo) para formar una célula huevo o cigoto. Este complejo pro-
ceso de fusion, se realiza en el interior del tracto genital femenino, mas especificamente, en la
segunda parte de la trompa uterina (ampolla). Por lo tanto, los espermatozoides que fueron
depositados en el fondo de la vagina (o en las partes caudales del utero) deben recorrer en
forma ascendente el tracto genital femenino para encontrarse con el ovocito que se desprendié
por dehiscencia folicular desde el ovario de la hembra. Con la fecundacion se restituye el nu-
mero diploide de cromosomas (juego completo de cromosomas de una célula) caracteristico de
la especie, se determina el sexo (en muchos grupos como los mamiferos) y se activan los me-
canismos para que comience la siguiente etapa.

En los mamiferos’ la fecundaciéon conduce a la formacién de un cigoto o huevo de caracte-
risticas oligo e isoleciticas (escaso vitelo distribuido en forma homogénea). El cigoto hereda de
la madre a partir del ovocito las proteinas y los ARNs necesarios para iniciar el desarrollo. Sin
embargo, los mamiferos euterios poseen el cigota de menor tamafo dentro del reino animal y
por lo tanto no poseen una acumulacién tan marcada de ARNs y proteinas maternas y requie-
ren de una sintesis proteica muy temprana.

Una vez formado, el cigoto rapida y sistematicamente comienza a dividirse para formar nue-
vas células llamadas blastdmeras. En esta etapa conocida como SEGMENTACION el embrion se
encuentra recorriendo la trompa uterina hacia el utero. A medida que avanza la segmentacion
aumenta el numero de blastomeras y el embrién pasa por dos estadios evolutivos consecuti-
vos: el de MORULA donde los blastémeros forman una esfera compacta con el aspecto de una
mora o frambuesa, y el estadio de BLASTULA (BLASTOCISTO) que se caracteriza por la formacion
de una cavidad (blastocele), una masa celular interna y un grupo de células periféricas que
forman a pared de la esfera (Figura 5).

La segmentacion del huevo de los mamiferos sigue un patrén holoblastico (se segmenta todo
el huevo), ligeramente desigual (los blastomeros del hemisferio vegetativo son levemente ma-
yores que los del hemisferio animal)?. Por lo tanto, los surcos de segmentacion cruzan la totali-

dad de la célula huevo y dan como resultado blastulas de tamario similar.

" El huevo de los mamiferos posee una marcada pérdida del vitelo a lo largo de la evolucién. Por lo tanto, es un huevo de tipo
oligolecitico secundario e isolecitico. Esa ausencia del vitelo determina que muchos aspectos de su embriogénesis tempra-
na sean mas similares a los de las aves y los reptiles que a las de otros animales con huevo oligolecitico.

2 Estos conceptos referidos a la fecundacion, segmentacion y gastrulacion se retoman con mayor profundidad en las
ultimas actividades del curso de Biologia Celular y del Desarrollo.
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Segmentacion
Embrion 2 células Embridn de 4 células
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Figura 5. El esquema representa las sucesivas etapas de la segmentacion de un huevo de mamifero
hasta la formacion de una mérula de 8 células. Las etapas de segmentacion se realizan durante el
recorrido del embrién por la trompa uterina.

Las divisiones de la segmentacion de los mamiferos estan dentro de las mas lentas del
reino animal y otro aspecto destacable es la marcada asincronia en las divisiones celulares
tempranas. Como las blastémeras no se dividen todas al mismo tiempo, como ocurre en otros
huevos, en los mamiferos pueden encontrarse embriones con un numero impar de células. Las
blastémeras iniciales son células totipotenciales pues cualquiera de ellas puede formar un em-
brion completo. En la totipotencialidad de estas células se basan algunos procedimientos utili-
zados en biotecnologia de la reproduccion. Por ejemplo, si se separan las blastémeras en este
estadio es posible obtener un individuo completo a partir de cada una de ellas y estos indivi-
duos seran genéticamente idénticos.

En los mamiferos domésticos, el embridon comienza la segmentacién en la trompa uterina y
entra a la cavidad del utero en estadio de mérula tardia o blastocisto. Por lo tanto, las etapas
siguientes y hasta el momento del parto se cumplen en la cavidad del Gtero. La segmentacién
del cigoto se produce en el espacio limitado por la zona pelucida que regula el intercambio
entre los blastémeros y el liquido circundante. El embrion permanece rodeado por la zona pe-
lucida e inicialmente las uniones entre las blastdmeras son débiles, y quedan espacios entre
ellas. En este momento el embrién es una moérula laxa de pocas blastdmeras. A continuacion,
se produce un proceso compactacion que ocurre en la moérula de 8 células a partir de la induc-
cion que desencadenan sustancias maternas sobre las blastomeras superficiales. Por la apari-
cion de uniones mas complejas entre las blastomeras centrales, el embridén pasa a ser una
morula compacta compuesta por un pequefio grupo de células internas cuboides rodeadas por

una capa de células externas mas planas.
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Figura 6. El aumento del numero de
blastémeras de la moérula es acom-
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Alrededor del estadio de 32 células (pueden existir variantes especificas) comienza el pro-
ceso de cavitacion del embrién que culmina con la formacién del blastocisto®. Primero se for-
man pequefos espacios entre las células centrales del embridn que estan ocupados por liqui-
do, mientras tanto las blastomeras periféricas se aplanan progresivamente. Estos espacios
aumentan de tamano y terminan confluyendo para formar una cavidad Unica, el blastocele que
desplaza al grupo de las blastémeras centrales al polo animal. Por lo tanto, en esta etapa de la
segmentacion y con un embrion en el estado de blastocisto se observan dos grupos de blasté-
meros bien diferenciados y una cavidad interna llena con liquido proveniente en su mayor parte
de las secreciones de las células embrionarias mas periféricas, aunque una pequeina cantidad
deriva de la cavidad uterina.

En forma superficial y formando la pared de una esfera hueca se encuentran unas células
aplanadas que forman en conjunto el trofoblasto o trofoectodermo. Estas células trofoblasticas
poseen una potencialidad restringida y s6lo daran origen a estructuras extraembrionarias, en
especial parte del corion. Por lo tanto, ellas no intervienen para formar ninguna parte del futuro
embrién, ni otro componente extraembrionario. En el interior de la cavidad del blastocisto y
desplazado hacia el polo animal del embrién se observa un grupo compacto de blastomeros
mas oscuros que forman un nédulo prominente. Este conjunto de células de apariencia esférica
es el embrioblasto o macizo celular interno del cual surgiran todos los tejidos propios del em-
brion (Figura 6) y los restantes anexos embrionarios. La formacion del blastocisto organiza el
primer eje corporal: el eje dorsal-ventral del embrion, debido a que la zona donde esta el em-
brioblasto (polo animal) es la futura regién dorsal, mientras que el polo vegetativo corresponde

a la futura region ventral.

3 El blastocisto es el conjunto formado por el blastocele, el embrioblasto y el trofoblasto y no es totalmente equivalente
a la blastula de otras especies. En otros grupos, como los anfibios, todas las células de la blastula formaran estructu-
ras definitivas del organismo; en cambio en los mamiferos, solo contribuira el embrioblasto a la formacion de los teji-
dos posnatales. El trofoblasto formara parte del corion, uno de los anexos embrionarios. Del embrioblasto se origina-
ran todos los componentes embrionarios y los restantes anexos embrionarios (amnios, saco vitelino y alantoides).
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Todos los procesos comentados hasta el momento ocurren durante la migracién del em-
brion por el oviducto o trompa uterina. El embrion ingresa al Utero en estado de blastocisto y a
continuacion se produce la eclosion o hatching (del inglés, eclosién, romper la cascara), proce-
so por el cual el blastocisto sale de la zona pelucida y queda libre para poder interactuar prime-
ro, y luego adherirse a las células de la mucosa uterina (endometrio). Cuando el trofoblasto
contacta con el endometrio secreta enzimas (del grupo proteasas) que actuan sobre el tejido
uterino, para favorecer la implantacién del blastocisto en la pared uterina. Este contacto es el
principio de la implantacién del embrién y el comienzo de la nutricion del nuevo ser a partir de
los tejidos maternos o matrotrofismo prenatal (nutricion a partir de la madre). Este tipo de nutri-
cion que recibe el embridn posee dos etapas: la nutricidn histiotrofa que se realiza a partir de
las secreciones uterinas y detritus celulares y posteriormente la nutricion hemotrofa que se
efectua por la sangre que circula por la placenta.

Durante la implantacion se observa una reorganizacion de las células del embrioblasto que
conducen a la formacién del escudo embrionario y del embrién bilaminar o didérmico. La prime-
ra diferenciacion del embrioblasto origina dos estratos celulares: el epiblasto y el hipoblasto. El
hipoblasto o endodermo primitivo se forma por invaginacion de las células del embrioblasto que
contactan con el blastocele. Algunas células se desprenden del embrioblasto, se ubican en el
blastocele y contactan hasta formar una capa continua. El hipoblasto progresivamente crece en
extension y reviste a la cavidad vitelina para formar el saco vitelino que en los mamiferos eute-
rios suele carecer de contenido. Sin embargo, en la mayoria de los vertebrados viviparos esta

repleto del conjunto de sustancias nutricias conocidas como vitelo.

Embrioblasto Cavidad g
(macizo celular interna) amnidtica E : 5 Mesodermo
‘ k&ﬁ't‘ extraembrionario

Trofoectodermo,

N
1
Hipoblasto &

Epiblasto

Blastocele

extraembrionano

Mesodermo
extraembrionario

Figura 7. En el esquema se observa como el macizo celular interno se organiza para formar dos ca-
pas celulares: el hipoblasto y el epiblasto. Al mismo tiempo se forma el amnios por cavitacion pues
corresponde a imagenes de un embrion de cerdo. Algunas células del embrioblasto migran acompa-
fando al hipoblasto y a las paredes del amnios como mesodermo extraembrionario. Este mesodermo
se subdivide en dos hojas y entre ellas queda una cavidad llamada celoma extraembrio-nario.

Las células del embrioblasto que no se han invaginado se reordenan para formar una
capa simple de células cilindricas conocida como epiblasto o ectodermo primitivo. Las célu-

las del epiblasto dan origen a todos los tejidos definitivos del embrién y esta es la segunda
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diferenciacioén celular que ocurre en el desarrollo de los mamiferos y finaliza con la forma-
cién de un embrién bilaminar. Este embrién didérmico esta formado por el epiblasto y el
hipoblasto (Figura 7). Del primero se originaran las tres hojas embrionarias definitivas y
como consecuencia todos los tejidos embrionarios, mientras que el hipoblasto sélo contri-
buye a formar el revestimiento epitelial de los anexos embrionarios, inicialmente del saco

vitelino y mas tarde del alantoides (Figura 7).

Membrana
pellcida

Blastocisto elongado previo a la implantacién

\ Blastocele

Epiblasto

Hipoblasto R

|
. \ Blastocisto con HipoblasEtglb Ao
Blastocisto Trofoectodermo ruptura(ﬂ:;:oh?ra.gp)elucida Trofoectodermo

Figura 8. El esquema muestra la evolucién del blastocisto de cerdo desde su ingreso a la cavidad del
Utero y previo a la implantacion en la pared del érgano. Se diferencia el epiblasto, el hipoblasto y como
capa mas periférica el trofoblasto que intervendra en la formacion de la placenta. En los bovinos el
alargamiento del blastocisto se realiza entre los dias 12 y 18 de gestacion inmediatamente antes de
gue comience la fijaciéon e implantacion en la mucosa uterina.

En sintesis, en las dos primeras semanas de gestacion, en el interior del utero de una hem-
bra prefiada perteneciente al grupo de los mamiferos euterios, se encuentra un saco germinal o
embrionario rodeado por las primeras envolturas embrionarias (anexos) representadas princi-
palmente por el saco vitelino, el corion y el amnios en proceso de formacion. En el interior del
saco embrionario se encuentra un embrién bilaminar formado por dos capas celulares: el epi-
blasto y el hipoblasto.

La implantacién en los animales domésticos es de tipo central (en la luz uterina), mientras
que en el hombre es intersticial (en el espesor de la mucosa uterina). En la figura 7 se muestra
un bastocisto en estado de embrion bilaminar perteneciente a una gestacién humana de apro-
ximadamente 14 dias. La reaccion del endometrio por accion del trofoblasto es muy precoz
pues se trata de una implantacion intersticial con importantes diferencias a la implantacion cen-

tral que muestran los animales domésticos.

La gastrulacién es la etapa de los grandes movimientos celulares

Los estudios hechos con marcadores celulares han demostrado que al comienzo de la gastru-
lacion ya se encuentran predeterminados los territorios celulares que daran origen a las futuras
capas y tejidos del embrion. Estos territorios presuntivos son sectores celulares del embridén que
han sido influenciados bioquimicamente por sustancias inductoras especificas, secretadas duran-

te las primeras etapas del desarrollo. Este proceso de induccidon genética es la causa para que
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cada grupo celular se diferencie hacia un tipo particular de tejido. Existen varias estructuras y
sectores embrionarios identificadas como inductores primarios o secundarios y cada uno de ellos
secreta factores que participan para establecer el destino final de las células.

Evolutivamente, las aves y los mamiferos descienden de los reptiles. Por lo tanto, no
sorprende que la gastrulacion de los mamiferos se asemeje mucho a la de las aves, a pe-
sar de las enormes diferencias en cuanto al contenido de vitelo en los huevos de ambos
grupos. La gastrulacién se caracteriza por la abundancia y la diversidad de movimientos
celulares que permiten que a partir del epiblasto se formen tres hojas embrionarias. En
determinado momento de la gestacion de los mamiferos, por ejemplo, el dia 14 en el cerdo
y el dia 15 en el ser humano, se observa la formacion de la estria o linea primitiva repre-
sentado por un engrosamiento del epiblasto en el nivel del futuro extremo caudal del em-
brién. En este momento se establece el segundo eje corporal del embridn, el eje craneal-
caudal. Este engrosamiento, se origina inicialmente como consecuencia del incremento en
la altura de las células de la zona central del epiblasto pero luego persiste por la conver-
gencia de las células del epiblasto en la linea media del mismo (Figuras 8 y 9). El surgi-
miento de la linea primitiva resulta de la induccién del hipoblasto sobre el epiblasto a nivel
del extremo caudal del embrion. En la linea primitiva se forma una depresion central el
surco primitivo, limitado por bordes engrosados que son las crestas primitivas.

El extremo craneal de la linea primitiva culmina en un engrosamiento redondeado, el nodo
de Hensen o nodulo primitivo (Figura 8 y 9). El centro de este nddulo presenta una depresién
que recibe el nombre de fosita primitiva y permite el ingreso de ciertas células desde el epiblas-
to hacia el blastocele. La linea primitiva, el hodo de Hensen y la fosita primitiva, son los sitios

en que ocurren los movimientos celulares caracteristicos de la gastrulacion.
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Figura 9. El esquema muestra la superficie dorsal de un embrién de mamifero (cerdo) en dos eta-
pas consecutivas de la gastrulacion. Son estructuras evidentes: la linea primitiva, el nodo primitivo o
de Hensen vy la fosita primitiva. El amnios esta cortado para poder observar el epiblasto que forma
la superficie dorsal del disco embrionario.
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Las células del epiblasto vecino migran hacia la linea primitiva, donde convergen y se
invaginan para reemplazar al hipoblasto y desplazarlo hacia los laterales, en la region ex-
traembrionaria. Estas células que son las primeras en invaginarse forman el endodermo.
Sin embargo, la convergencia de las células epiblasticas continda hacia la linea primitiva y
cuando estas células alcanzan el surco primitivo involucionan para ubicarse entre el epi-
blasto no invaginado y la recientemente formada hoja del endodermo embrionario definiti-
vo. Una vez que estas células se ubican en ese espacio divergen y originan el mesodermo
embrionario definitivo (Figuras 10). Las células que permanecen en el epiblasto sin migrar

se diferencian para formar el ectodermo.

Invaginacion celular
en la Linea y Nodo primitivo

(=

Células del mesodermo
en migracién
Mesodermo axial
Endodermo (notocorda)

Figura 10. El esquema muestra una seccion transversa del embrién durante la gastrulacion. En
la linea primitiva y el nddulo primitivo convergen las células del epiblasto. Una poblacion celular
migra y reemplaza el hipoblasto para formar el endodermo, mientras que otras células forman el
mesodermo axial (notocorda) y las otras regiones del mesodermo embrionario.

Debido a estos movimientos celulares el embriéon queda formado por tres capas estructura-
les diferentes y todas ellas formadas a partir del epiblasto primitivo. El estrato celular dorsal que
se relaciona con el amnios es el ectodermo; inmediatamente debajo de él aparece el meso-
dermo como si fuera el jamoén de un sandwich; y finalmente el endodermo se ubica en ventral
después de haber desplazado y reemplazado a las células del hipoblasto original. Por esta
razon, al finalizar los movimientos celulares que se constatan durante la gastrulacion se forma

un embrién tridérmico o trilaminar.
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La morfologia del embrién tridérmico

En pocos dias, las transformaciones resumidas en los parrafos precedentes dejan como re-
sultado una vesicula embrionaria con tres partes bien diferenciadas. La parte dorsal de la vesi-
cula esta ocupada por la cavidad amnidtica, en el centro se observa el embrién con sus tres
capas y finalmente la parte ventral de la vesicula esta representada por el saco vitelino, cuyas
paredes estan tapizadas por las células del hipoblasto primitivo (Figura 11).

El embrién al finalizar la etapa de gastrula es un disco alargado plano, con forma de pera o
de “suela de zapato” (Figura 9). Esta rodeado por el amnios en dorsal y el saco vitelino en ven-
tral. Los cortes medianos y
transversales permiten dife-
renciar un embrién con tres
capas celulares distintas. El
ectodermo es el estrato celular
dorsal formado por una capa
simple de células al principio,
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fi -7 lados de la notocorda se en-
Corion y mesodermo— Saco
extraembrionario L F " itelino cuentran abundantes células

mesodérmicas sin organiza-
Figura 11. El esquema muestra tres cortes transversales de cion definida y en proceso de
vesiculas embrionarias con embriones en distintas etapas del migracién activa hacia los
desarrollo. Se observa la evoluciéon del embrién, del saco vitelino

y del amnios distintos sectores del embrion.

El endodermo es un estrato
celular simple (monocapa) que forma la parte ventral del embrién y el techo del saco vitelino.
Sélo dos sectores del embridn carecen de mesodermo: una zona cefalica que forma la mem-
brana bucofaringea y una zona caudal que forma la membrana cloacal. Ambas regiones en el
futuro se perforaran para comunicar el intestino primitivo con la cavidad amniética donde flota
el embrién en desarrollo.

Tanto el ectodermo, como el mesodermo se iran diferenciando en distintos sectores para

dar origen a una enorme variedad de tejidos. Sin embargo, el endodermo sigue una evolucién
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mas sencilla y formara el revestimiento mucoso de los 6rganos huecos del tubo digestivo y del

sistema respiratorio.

Ectodermo

Mesodermo
cardiogénico

Hipoblasto
original

Corion y Mesodermo

Mesodermo extraembrionario

Ectodermo

Corazoén

Saco Vitelino

primitivo

Figura 12. El esquema muestra dos cortes trans-
versales de vesiculas embrionarias con embriones
en dos etapas del desarrollo. Se observa la evolu-
cién del embrién, del saco vitelino y del amnios.

Los estudios microscépicos de embrio-
nes permiten diferenciar distintas estructu-
ras durante el desarrollo, las cuales se ha-
cen evidentes con pocas horas de diferen-
cia. Los esbozos de diferenciacion mas
temprana son el sistema nervioso central
(SNC) que se forma del ectodermo y el co-
razén que tiene su origen de células prove-
nientes de la parte lateral del mesodermo. El
desarrollo del SNC marca el comienzo de la
siguiente etapa del desarrollo, la NEURULA-
CION que también estd acompanada de mo-
dificaciones en la morfologia del mesodermo
y del endodermo (Figura 12).

Un elemento importante para compren-
der el desarrollo temprano del embrién es
diferenciar las estructuras intra y extraem-
brionarias. Los plegamientos que sufre el
embrién en distintas etapas del desarrollo
afectan su anatomia plana y hacen evidente
que existen dos porciones continuas de la
vesicula embrionaria. De las tres capas del
embrién, el mesodermo ubicado entre el
endodermo y el mesodermo se diferenciara
en varias regiones para formar numerosos

tejidos y 6rganos (mesodermo intraembrio-

nario). Sin embargo, esta capa se continta
directamente en los anexos embrionarios como el mesénquima mesodérmico extraembrionario
que se observa en la figura 11 donde aparece rodeando el amnios y el saco vitelino. Esta parte
del mesodermo colabora en la formacién de las vellosidades del corion que forman parte de la
placenta. El origen del mesodermo extraembrionario es discutido y podria tener diferente origen
en los distintos grupos de mamiferos. Se sostiene que se forma durante la formacién de meso-
dermo intraembrionario a partir de los movimientos de involucion de las células epiblasticas,
pero para algunos investigadores, este mesodermo deriva del hipoblasto en estadios anterio-
res, mientras que varios autores sugieren que el origen es debido a ambos procesos.
En el capitulo siguiente se explicara en detalle los procesos que se observan durante la
neurulacién analizando los cambios del ectodermo y la diferenciacién en ectodermo neural, no

neural y las células de las crestas neurales. Sin embargo, durante este proceso las otras dos
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hojas embrionarias estan sufriendo cambios importantes y estos que son simultaneos seran

analizados en los capitulos siguientes.

Vista dorsal de embriones de cerdo

Embrién 7 somitas

Disco embrionario
(13 dias) (14 dias) (15 dias)

Embrion 11 somitas

Anexos Embrionarios

Figura 13. El esquema muestra la vista
dorsal de embriones de cerdo en pro-
ceso de neurula-cién temprana (se ha
secciona-do y retirado el amnios).

En solo 48 horas se ha diferenciado en
la region dorsal y mediana un surco que
se transforma en tubo neural. El meso-
dermo subyacente evidencia la forma-
cion de somitos a ambos lados del
surco neural. Desde un simple disco
embrionario las hojas que forman el
embrién comienzan procesos de trans-
formacién que modifican rapidamente
la morfologia externa.

El desarrollo de los amniotas (reptiles, aves y mamiferos) requiere de la presencia de membra-

nas extraembrionarias o anexos embrionarios, que no forman parte del embrién y no estan presen-

tes en la vida posnatal, pero sin embargo son indispensables para el desarrollo prenatal (Figura 14).

Pared del atero

Saco vitelino

Amnios

Alantoides

Embridn Placenta
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Figura 14. Las envolturas del
huevo amniota se mantienen en
la vesicula embrionaria de los
mamiferos euterios. Aun cuando
la funcién de los anexos embrio-
narios puede variar, ellos derivan
de las estructuras homologas de
sus antepasados filogenéticos.
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En los mamiferos euterios estos anexos conectan al embrién o feto con el utero materno y
contribuyen a la formacién de la placenta. En un estadio muy temprano del desarrollo, el con-
junto que forman el embridn y los anexos forma la vesicula germinal que luego pasa a denomi-
narse saco embrionario. Finalmente, cuando finaliza la organogénesis y el embrién se trans-
forma en feto se denomina saco fetal.

Los anexos embrionarios de los mamiferos son: el saco vitelino, el saco amniético o amnios,
la vesicula alantoidea y el corion (Figura 15). Si bien, este capitulo no pretende profundizar
sobre el estudio de estos anexos, a continuacion, se exponen los conceptos basicos que pue-

den ser de ayuda para comprender las primeras etapas del desarrollo.

Amnios y cavidad amniética

El amnios es una membrana que cierra dorsalmente la cavidad amniética y rodea direc-
tamente al embrién. La cavidad amnidtica contiene el liquido amniético, secretado por
las células que forman el amnios (amnioblastos). Estas células derivan directamente del
epiblasto y son recubiertas periféricamente por una capa de mesodermo extraembriona-
rio. De manera que el embriéon en desarrollo se encuentra flotando en el interior de un
saco amniotico (amnios + cavidad amniodtica + liquido amniotico)

En carnivoros y ungulados, la amniogénesis (proceso de formacién del amnios) ocu-
rre por plegamiento. El trofoblasto y el mesodermo extraembrionario forman pliegues
que tienden a confluir en la region dorsal del embrion para de esta forma crear un
saco cerrado. (Figura 13). En quirdpteros, insectivoros y primates, la amniogénesis
ocurre por un proceso de cavitacion temprano. La cavidad amnidtica se desarrolla
directamente en la parte dorsal del embrioblasto y no se observa la formacion de
pliegues previos (Figura 15).

El liqguido amniédtico contenido en la cavidad amnidtica es secretado y reabsorbido conti-
nuamente por los amnioblastos. Es una soluciéon acuosa con componentes inorganicos y
organicos que amortigua probables golpes y humecta al embrién, disminuyendo la posi-

bilidad de lesiones e impidiendo su desecacion.
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Figura 15. El esquema muestra la formacion del amnios (amniogénesis) por un proceso de cavitacion
que aparece en primates y cerdos (esquema superior). En la parte inferior se esquematiza la forma-
cion del amnios por plegamiento como sucede en los perros, los bovinos y los equinos.
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Hipoblasto

Vesicula vitelina o saco vitelino

Tras la formacion de un disco embrionario bilaminar, las células del hipoblasto migran,
tapizando al trofoblasto por dentro. Estas células forman una hoja que reviste una nueva
cavidad, el arquenteron, saco vitelino o intestino primitivo. La hoja visceral del mesoder-
mo recubrira posteriormente a este hipoblasto para formar la pared del saco vitelino. Du-
rante la neurulacion, el embrién sufre diversos plegamientos que organizan la separacion
del saco vitelino y del intestino. Ambas estructuras mantienen una comunicacién por
medio del pediculo vitelino (Figura 11). El intestino permanece dentro del embrién mien-
tras que el saco vitelino pasara a formar parte de las estructuras extraembrionarias. En
los mamiferos euterios este anexo almacena liquido sin funciones tréficas, sin embargo,
algunas funciones esenciales del saco vitelino de los amniotas oviparos se mantienen en
los euterios. Por ejemplo, el mesodermo que forma la pared del saco vitelino da origen a
los primeros islotes hemangiégenos que producen los primeros vasos y células sangui-
neas del organismo.

En los primeros estadios del desarrollo de caninos y equinos, el saco vitelino interviene
en la formaciéon de una placenta coriovitelina transitoria que es funcional durante un
tiempo. Mientras que en roedores el saco vitelino se evierte para formar parte de un tipo
muy particular de placenta (vitelina invertida). El saco y el pediculo vitelino son parte de
las estructuras que forman el cordén umbilical. Sin embargo, a medida que avanza la

gestacion involucionan hasta desaparecer.
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Alantoides

El alantoides es una membrana formada por el hipoblasto y el mesodermo extraembrio-
nario. El alantoides forma la pared de una estructura hueca, dilatada y repleta de liquido:
la vesicula alantoidea o saco alantoideo (Figura 15). Comienza como una evaginacion
del endodermo del intestino primitivo que es acompafiada por las células del hipoblasto.
Permanece unido al intestino caudal por un estrecho tallo alantoideo.

El alantoides de muchos mamiferos mantiene la funcién de acumular desechos metabé-
licos como sucede en las aves y los reptiles. Pero en los mamiferos euterios los
desechos se eliminan a través de la placenta. En los roedores y muchos primates el
alantoides es pequefo y macizo, sin funcién de recoger desechos. El alantoides se intro-
duce en el celoma extraembrionario y se une al corion para formar la membrana co-
rioalantoidea que representa la porcion fetal de la placenta.. El alantoides forma parte del

cordén umbilical y los vasos umbilicales derivan directamente de él.

Corion

Es el anexo mas externo y se forma a partir de la unién del trofoblasto y con el meso-
dermo extraembrionario. En carnivoros, roedores y primates, entre otros mamiferos, el
trofoblasto se divide en capas de células bien limitadas (citotrofoblasto) y estructuras
multinucleadas que carecen de limites (sincitiotrofoblasto). Sin embargo, existen mu-
chas diferencias estructurales segun la especie que se considere.

El corion forma las vellosidades coridnicas, que aumentan la superficie de contacto con
el endometrio uterino. Es el sitio de intercambio de nutrientes desde la madre al feto y
de desechos en el camino inverso. En el se sintetizan numerosas hormonas (lactégenos
placentarios, esteroides sexuales, gonadotrofinas, etc.), enzimas que facilitan la implan-
tacion del embrion y numerosos factores que actian en forma paracrina y generan un
microambiente adecuado para la gestacién. Como se menciond previamente el corién
se une a la pared del alantoides para formar la membrana corioalantoidea que repre-

senta la porcion fetal de la placenta.
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Actividad practica del capitulo 2

A- CONTENIDOS DE LA ACTIVIDAD

Introduccién.

Breve referencia a los sistemas genital femenino y masculino de los mamiferos.

Las primeras etapas del desarrollo del embrion. La fecundacion y la formacién del huevo
o cigoto.

Segmentacién y formacion de la Moérula y de la Blastula. EI embrién bilaminar (Epiblasto e
Hipoblasto)

La Gastrulacion y la formacion del embrion trilaminar (Ectodermo, Mesodermo y Endodermo)

El huevo de los amniotas. Concepto de anexos embrionarios.

B- OBJETIVOS DE ESTUDIO

1. Investigar y reconocer los estadios referidos a las primeras etapas del desarrollo embrionario.

2. Conocer las primeras etapas del desarrollo embrionario: Fecundacion, Segmentacion y
Gastrulacion.

3. Diferenciar una vesicula embrionaria del embrién propiamente dicho. Conocer los anexos
embrionarios (corién, alantoides, amnios, saco vitelino y placenta).

4. Revisar los conceptos referidos a los érganos genitales masculinos y femeninos.

5. Reconocer e identificar en figuras y esquemas de diferentes secciones (medianas, sagitales

y transversales) los componentes anatdmicos de la vesicula embrionaria.

C- SUGERENCIAS PARA RESOLVER LA ACTIVIDAD PRACTICA
Leer en detalle la informacion que se expone en la parte tedrica y analizar los conceptos
centrales de cada item. Consultar con otros comparieros y reflexionar sobre la comprensién
que ha alcanzado. Ampliar la informacion de la teoria consultando los textos de la bibliografia
sugerida. Consultar a los docentes del curso para conocer la opinién sobre el modo de reso-

lucion de los ejercicios que aparecen a continuacion.
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EJERCICIOS DE LA PRACTICA. LAS PRIMERAS ETAPAS DEL DESARROLLO ONTOGE-
NICO DE LOS MAMIFEROS

1- ¢ Qué diferencias encuentra en la forma de reproduccion de los Mamiferos prototerios,

metaterios y euterios?

2- Defina los siguientes términos referidos a la gestacion de los mamiferos.

F O CUNACION .t e e e e
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3- Discuta los aspectos referidos a la reproduccion sexual tipica de los mamiferos. Repase
los conceptos de gonadas y gametas. Redacte una sintesis del repaso realizado.

4- Identifique el momento del desarrollo en que se encuentran los siguientes embriones y

complete las referencias indicadas utilizando las lineas punteadas.

EStadlo i At

5- Realice un esquema de una seccion transversal de un embridn y explique como a partir de

dos capas (embrion bilaminar) se forma el embrion tridérmico.
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6- Explique brevemente las tres capas celulares que se observan en el embrién trilaminar o

tridérmico.

7- ldentifique el tipo de seccion realizado en las vesiculas embrionarias que se esquematizan

a continuacion y complete las referencias de los esquemas.
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8- ¢Que es un anexo embrionario? Enumerar los anexos que se encuentran presentes en los

huevos de los animales amniotas. Complete el dibujo con las referencias.
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ANOTACIONES
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CAPITULO 3

Evolucion embrionaria del ectodermo:
La formacion del sistema nervioso y la piel

Vanina Laura Cambiaggi y Jonatan Damian

Terminiello Correa

Introduccion

El Sistema Nervioso (SN) es el conjunto de células nerviosas (neuronas y células gliales)

anatémicamente dividido en un sistema nervioso central (SNC) y en un sistema de cables

biolégicos (nervios y ganglios nerviosos) que forman el sistema nervioso periférico (SNP).

La célula nerviosa o neurona es la unidad funcional mas pequefia del sistema nervioso. Su

morfologia evidencia su alta capacidad para recibir y transmitir impulsos nerviosos. El citoplasma

sinapsis

Figura 1. Representacion esquematica de una neurona
multipolar y su relacion con terminaciones neuronales y
células gliales. 1- Nucleo, 2- dendritas, 3- axén, 4- Célu-
las gliales (astrocitos) y 5- botén terminal de otras neu-
ronas (sinapsis).

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP

posee numerosas prolongaciones
(dendritas y un axén) de distinta longi-
tud y con variadas ramificaciones. Para
el mantenimiento de su metabolismo la
neurona necesita células de nutricién y
sostén, tarea que esta a cargo de las
células gliales (Figura N° 1).

El SNC esta formado por el en-
céfalo contenido en la cavidad cra-
neal y la medula espinal que ocupa
la mayor parte del canal vertebral
(Figura N2 2). Ambas estructuras
se ubican en el plano mediano del
cuerpo y coordinan tanto los refle-
jos como las conductas del indivi-
duo. El SNP es el conjunto de ner-
vios y ganglios que conectan el
SNC con el resto de los érganos
del animal (Figura N° 2 y 3). Desde

un punto de vista funcional, el SN
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posee una porcion somatica (voluntaria) encargada de gobernar la musculatura asociada al
esqueleto y una parte vegetativa o autonoma (involuntaria) que gobierna el musculo liso, el
musculo cardiaco y las glandulas en general.

Gregor Eichele (1992) después de completar una revision sobre el desarrollo del encéfalo
de los mamiferos, afirmé que seguramente, uno de los principales interrogantes de la biologia
podria ser: “si el cerebro es lo suficientemente poderoso como para resolver el problema de su
propia creacién”. Es evidente que la construccién de un érgano que percibe, piensa, ama, odia,
recuerda, se modifica constantemente con la edad y coordina los procesos corporales cons-
cientes e inconscientes es, sin lugar a dudas, uno de los grandes desafios del desarrollo. Ac-
tualmente, la combinacion de investigaciones genéticas, moleculares, celulares y de organiza-
cion esta aportando un mas certero entendimiento de los procesos que permiten ordenar el

desarrollo y la anatomia basica del sistema nervioso.

Gerebro Médula espinal

Cerebelo

MNervios espinales

braguial

Figura 2. Sistema nervioso central y periférico de un carnivoro (gato). Se observan las emergencias
de los nervios espinales en forma segmentaria a lo largo de todo el tronco del animal.

Si bien el desarrollo del sistema nervioso comienza muy temprano en la vida embrionaria, es
muy dificil establecer cuando finaliza. Por un lado, se encuentran importantes diferencias entre el
tipo de crias que posee la especie en cuestion. Los roedores de laboratorio (rata y ratén) paren
crias altriciales que completan el desarrollo durante los primeros dias o semanas postnatales. Los
carnivoros domeésticos (gato y perro) paren crias que durante los 8 o 10 primeros dias claramente
muestran imposibilidad de realizar determinadas conductas motoras (los parpados aun estan cerra-
dos, son incapaces de caminar y sélo se desplazan arrastrandose). Sin embargo, las crias de los
rumiantes y equinos, denominadas precociales, sélo necesitan de algunas horas para incorporarse
y seguir la marcha de sus padres, mostrando un sistema nervioso casi completamente funcional.

Otro inconveniente que dificulta estimar la finalizacién del desarrollo radica en que nu-
merosos estudios han demostrado que los sistemas sensitivos son modulados por la esti-
mulacion de sus receptores. Por ejemplo, los individuos criados en aislamiento, sin estimu-
los odoriferos, presentan una organizacion dendritica diferente en las neuronas del sistema

olfatorio que procesan los olores. Ademas, no podemos obviar que, durante la pubertad,
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tanto en los machos como en las hembras, la aparicion de las hormonas sexuales activa

determinados circuitos encefalicos e inhibe otros.

Figura 3. Sistema Nervioso Central y Periféri-
co. El esquema muestra una seccién de la
columna vertebral de un perro en la parte cau-
dal de la regién toracica. Dentro del canal que
se forma entre el arco (A) y el cuerpo (B) de
una vértebra se aloja la médula espinal (1) que
es parte del SNC. Ella se encuentra conectada
por dos raices que se unen para formar el
nervio espinal (3). La raiz dorsal posee un
engrosamiento que es el ganglio espinal (2). El
nervio espinal (3) sale entre dos vértebras y se
ubica entra dos costillas (C) contiguas. Se
divide en una rama dorsal (5) para los muscu-
los y la piel ubicada dorsal a la columna, y una
rama ventral (4) para las estructuras osteo-
musculares ventrales. Parte de las fibras auto-
nomas abandonan el nervio y alcanzan un
ganglio auténomo (6) para luego distribuirse en
las visceras y los vasos sanguineos.

Neurulacion: Formacion del Tubo Neural

Los primordios que originan el sistema nervioso aparecen en forma muy temprana durante
el desarrollo del embridon. Este proceso conocido como neurulacién continda a los grandes
movimientos celulares de la gastrulacién e incluye una sucesion de eventos que establecen la
diferenciacion de un grupo de células ectodérmicas (neuroecto-dermo) ubicadas en la linea
media dorsal del embrion, inmediatamente dorsal a la notocorda y la placa precordal. Durante
este periodo el tubo neural y sus vesiculas representan las estructuras mas evidentes y de
mayor tamarfo en el embrion en desarrollo que recibe el nombre de néurula (Figuras 4).

En los vertebrados se han observado dos mecanismos que conducen a la formacion de un tubo
neural. La neurulacion primaria desarrolla un tubo neural a partir de una placa neural. Las células de
la placa cambian de altura se curvan e invaginan para formar un surco que finalmente por elevacion
de sus paredes celulares termina formando un tubo hueco separado del ectodermo vecino (Figura
6). En la neurulacién secundaria, el tubo neural se origina a partir de una condensacioén de células
mesenquimaticas que forman un cordédn por debajo del ectodermo superficial. Este cordéon macizo
posteriormente se ahueca (cavita) para crear el tubo neural. En los mamiferos, por neurulacion
primaria se forma aproximadamente el 90% del tubo neural, mientras que por neurulaciéon secunda-
ria se forman solamente la parte mas caudal del tubo neural. Finalmente, el tubo neural se completa

por la unién de estos dos primordios formados separadamente.
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La neurulacién primaria divide al ectodermo original en tres grupos de células con destinos dife-
rentes. (a) Las células del tubo neural (neuroectodermo) localizadas en el plano mediano del em-
brién que evolucionan para formar el SNC (encéfalo y la medula espinal). (b) Las células de la cres-
ta neural que aparecen originalmente en la regién que conecta el surco neural con el ectodermo no
neural, y que luego migran hacia distintos sitios para transformarse en diferentes estirpes celulares
(neuronas periféricas, células de la glia periférica, melanocitos de la piel, células cartilaginosas,
oseas, etc.). (c) Las células del ectodermo no neural que evolucionan para formar la epidermis de la

piel que recubre superficialmente el resto de las estructuras embrionarias.

Vista dorsal de embriones de cerdo
Neuraporo

cefilico

Amnios seccionado
Nodo primitivo
o de Hensen

—Tubo
netral

Linea

primitiva \

Disco embrionario Embrién de 7 somitas Embrion de 11 somitas
(13 dias) (14 dias) (15 dias)

caudal

Figura 4. Los esquemas muestran el embrion desde su parte dorsal y con la pared del amnios
seccionada. En la gestacion de los porcinos (114-116 dias) el embrién pasa rapidamente de ser un
disco embrionario aplanado con la linea primitiva y el nodo de Hensen como Unicas estructuras
evidentes del epiblasto, a una néurula temprana en solo 24 horas. La formacién de los somitas
comienza durante la neurulacion y estos hacen prominencia debajo del ectodermo no neural. Un
dia después y aun con el neuroporo cefalico abierto es notable la dilatacion del tubo neural en este
extremo y el comienzo del cierre del resto del tubo.

Distintos estudios han demostrado que para que se forme un tubo neural debe existir una
induccién doble. Moléculas inductoras secretadas por la notocorda (mesodermo axial) son im-
prescindibles; y a su vez factores inductores secretados por el ectodermo no neural intervienen

para complementar el proceso.
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En la etapa final de la gastrulacién, un grupo de células ectodérmicas (neuroectodermo), ubi-
cadas en la linea medio dorsal del embrién inmediatamente por arriba del mesodermo axial (no-
tocorda y placa precordal) se diferencian e incrementan su espesor para formar la placa neural.
La primera manifestacion visible de la neurulaciéon primaria es la aparicion de la placa neural co-
mo consecuencia de la transformacion de las células del neuroectodermo en células cilindricas
(etapa de modelado), mas altas que las células cuboides del resto del ectodermo. Rapidamente,
las células comienzan un proceso de invaginacion a lo largo del eje mayor par formar un surco
neural. El cambio de la morfologia celular lleva consigo una reorganizacion del citoesqueleto (mi-
crotubulos y microfilamentos) que permite realizar una serie de etapas continuas y dinamicas. La
forma plana inicial de la placa neural se hace progresivamente mas inestable y conduce al ple-
gamiento sobre si misma (etapa de plegamiento). En este momento se ha formado el surco neu-
ral y las células ubicadas lateralmente aumentan progresivamente su altura (etapa de elevacion).
A continuacion, las partes laterales del surco se aproximan (etapa de convergencia) lo suficiente
para adherirse y finalmente fusionarse (etapa de cierre). De esta forma queda formado el tubo
neural que encierra una cavidad llamada canal neural.

En forma simultanea con este proceso se observa el crecimiento de dos columnas longitudinales
de células provenientes de la zona de contacto del ectodermo neural y no neural. Estas columnas,
ubicadas a ambos lados del surco neural, son las células de las crestas neurales que se ubican en
posicion paramediana a todo lo largo del tubo neural. Esta estirpe celular comienza rapidamente un
proceso de migracion hacia distintos sectores del embrién para dar origen, a distintas estructuras,
entre otras, los primordios de los ganglios nerviosos sensitivos y auténomos, las neuronas de las
paredes del tubo digestivo, los melanocitos de la piel (ver en este capitulo el desarrollo de las cres-
tas neurales). Mientras suceden estos movimientos, el ecfodermo no neural separado del tubo neu-
ral continda su crecimiento y se fusiona dorsal al tubo neural (Figura N° 5).

La neurulacion es un proceso rapido que puede dividirse en distintos estadios sucesivos pe-
ro superpuestos de manera espacial y temporal (Figura N° 5).

(a) Formacién de la placa neural (modelado y primera parte del plegamiento).
(b) Flexion de la placa neural para formar el surco neural (plegamiento, elevacién y convergencia).

(c) Cierre del surco neural para formar el tubo neural.

Neuroporo anterior
(cefalico) Somitas
(mesodermo paraxial)

Neuroporo dposterior
caudal)

Figura 5. Embrion de cerdo de 14 dias: néurula de 7 somitas. Inicio del proceso de cierre del
tubo neural.
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El cierre del tubo es un proceso muy rapido (9-11 horas en el ratén) que no se produce
simultaneamente a lo largo de todo el embrién y presenta ligeras variaciones segun la clase
animal considerada. En el embridén de pollo, el cierre del tubo neural comienza en el cerebro
medio y a modo de “cierre de cremallera” progresa en ambas direcciones. Por el contrario, el
cierre del tubo neural de los mamiferos se inicia, al mismo tiempo, en varios sectores a lo
largo del eje cefalocaudal. El extremo cefélico y caudal que permanecen transitoriamente
abiertos, se denominan neuroporo cefalico (anterior) y neuroporo caudal (posterior), respecti-
vamente (Figura N° 6). El tubo neural finalmente forma un cilindro cerrado en la linea media
dorsal del embrién, separado del ectodermo superficial (epidermis). Este complejo proceso
que permite la separacién del ectodermo neural y no neural esta mediado por diferentes mo-

léculas de adhesion.

Cresta
neural

Placa neural

Modelado

Ectodermo no neural
(epidermis)

Plegamiento

So
% Células de las

Cierre crestas neurales

Tubo neural

Figura 6. Neurulacion primaria. El esquema muestra las etapas para la formacion del tubo neural.
Al final del proceso aparecen las tres poblaciones basicas derivadas del ectodermo: la epidermis,
las células de la cresta neural en migracion y el tubo neural cerrado.

Tanto el surco neural como el tubo neural en proceso de cierre aparecen como estructuras
rectas, que luego comienzan a curvarse siguiendo el eje de desarrollo del embriéon. Antes que
finalice la formacién de la porcion caudal del tubo, la porcion cefalica ya esta experimentando
drasticos cambios y es evidente su mayor desarrollo. Los defectos en el cierre del tubo neural

conducen a diferentes anomalias congénitas como: espina bifida por defecto en el cierre de las
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regiones dorsales del tubo o por ruptura del neuroporo caudal; anencefalia por falla en el cierre
del neuroporo cefalico del tubo neural; craneorraquisquisis por defecto del cierre de todo o la
mayor parte del tubo neural sobre toda la extension del eje corporal. En los seres humanos

estas alteraciones se observan en 1 de cada 500 nifios nacidos vivos.

Diferenciacion del Tubo Neural y determinacion de los ejes

organizacionales del embrién

Durante el desarrollo del SNC se puede comprobar que los cambios ocurren simultanea-
mente en tres niveles de complejidad creciente

En el nivel celular, los componentes celulares del tubo neural (células del neuroectodermo o
células neuroepiteliales) se diferencian en varios tipos de células nerviosas. Desde una estirpe
unica de células se forman las neuronas y las distintas células de la glia. Este proceso es co-
nocido como histogénesis.

En el nivel tisular, las poblaciones celulares siguen patrones especificos de migracion de-
pendientes de las sustancias inductoras secretadas por el mesodermo y el ectodermo no neu-
ral. De esta forma se reorganizan para formar las diferentes regiones morfofuncionales del
encéfalo y de la medula espinal, proceso conocido como organogénesis.

En el nivel anatémico, el tubo neural debido a los cambios tisulares se curva, modifica su
diametro y forma las distintas partes del SNC. Paralelamente la cavidad del tubo acompafia
estos cambios y se transforma en las cavidades del encéfalo (sistema ventricular) y de la mé-
dula espinal (canal central).

El desarrollo del sistema nervioso sigue un patrén organizativo en dos ejes principales. Se
observan cambios morfolégicos evidentes tanto en el eje céfalocaudal, como en el eje dorso-
ventral. Estos procesos son consecuencia de la diferenciacion de grupos de células que son
determinadas por sustancias inductoras en diferentes regiones del embrion.

El tubo neural se forma en el plano mediano del embrién sobre la parte dorsal. Por debajo
de él se encuentra la notocorda (mesodermo axial) y rapidamente su superficie dorsal sera
recubierta por el ectodermo no neural que forma la epidermis. A ambos lados del tubo neural
se encuentran los somitos (mesodermo paraxial) en formacién. La induccién temprana me-
diada por factores secretados por la notocorda y el ectodermo no neural en los diferentes
territorios cefalocaudales del tubo neural lleva a una especificacion regional que comienza a
ponerse de manifiesto en el estadio de placa neural. Esta sefalizaciéon determina la aparicion
de sectores transversales (segmentos o rodajas) del tubo neural con un desarrollo indepen-
diente y repetitivo.

Después del cierre del tubo neural, las paredes de este comienzan a engrosarse por la mul-
tiplicacion de las células que forman la pared y lentamente se reduce la cavidad del tubo. Con
excepcion de los sectores mas cefalicos, el resto del tubo neural esta formado por una suce-

sion de segmentos consecutivos llamados neurémeros. Un segmento neural completo o neu-
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rébmero consta de cuatro porciones: placa del techo, placa alar, placa basal y placa del piso
(Figura N° 7). Este patrén de organizacion dorsoventral se repite en todos los neurdmeros des-
de la vesicula mesencefalica hasta el ultimo segmento de la médula espinal. Las células ner-
viosas que se originan dentro de un neurémero no migran hacia los neurdmeros vecinos y por
lo tanto los érganos del SNC que se forman siguiendo este patrén poseen una organizacion
segmentaria o metamérica.

Sin embargo, en la extre-

T midad cefdlica del embridn

neurales

; ; existen fendomenos de seifiali-
Epidermis

zacion muy localizados que
Tubo neural y q

inducen a la formacion de
vesiculas pares no segmenta-

rias e incompletas, que en
Somito

‘ ’t.-r"

Notocorda’. Mesodermo

; : Mesodermo 2
G Sdic B iaral tos fenémenos normalmente

definitiva estan formadas por
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involucran a los sectores cefa-
licos donde el tubo neural esta

Figura 7. Segmento neural completo (neurémero). PS: placa del ubicado dorsal a la placa pre-

suelo, PB: placa basal, PA: placa alar y PT: placa del techo. cordal. De esta forma, el cere-
bro y la vesicula dptica poseen

un patrén de desarrollo diferente y no quedan organizados en forma metamérica. Por el contra-
rio, el tronco del encéfalo en su mayor parte y toda la médula espinal se forman a partir de neu-

réomeros que se organizan en forma segmentaria.

1- El eje craneocaudal o cefalocaudal (antero-posterior) y el desarrollo de los 6rga-
nos del encéfalo y la médula espinal

Es evidente a la observacion simple que el extremo cefalico del embrién crece a un ritmo
mas acelerado que el resto y muestra cambios morfolégicos derivados de la apariciéon de dila-
taciones del tubo neural (vesiculas encefélicas). Previo al cierre completo del neuroporo cefali-
co aparecen las vesiculas dpticas, como una evaginacién par derivada de territorios circulares
a cada lado del extremo cefalico del tubo neural. La parte distal de las vesiculas 6pticas forma
la copa optica, diferenciada mas tarde en retina neural y pigmentaria, mientras que su pediculo
se convierte en el nervio optico.

Poco tiempo después de la aparicion de las vesiculas 6pticas, el desigual crecimiento de la
parte cefalica del tubo neural se evidencia por la aparicion de tres dilataciones o vesiculas se-
paradas por suaves estrechamientos (néurula en estado de tres vesiculas). Por lo tanto, en

este estado de tres vesiculas el tubo neural (Figura N° 8) se describe formado por:
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(a) El Prosencéfalo o vesicula anterior que comprende toda la porcidn anterior dilatada del
tubo e incluye a las vesiculas 6pticas como evaginaciones laterales.

(b) El Mesencéfalo o vesicula media.

(c) El Rombencéfalo o vesicula posterior.

(d) La Médula espinal es un cilindro uniforme que se extiende hasta el extremo caudal del

embrion.

a) 18 dias s Rombencefalo

Mesencéfalo (

(

Seccion mediana

k
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Pediculo de la Cavidad de limitante

vesicula optica la vesicula telencefalica

Figura 8. Representacion semiesquematica del tubo neural de un embriéon de gato de (a) 18
dias y (b) 22 dias. En la parte derecha se observa la cavidad de las vesiculas una vez retirada
la pared.

El prosencéfalo primario sigue una evolucion muy diferente al resto del tubo neural y de esta
vesicula se forman las distintas partes del cerebro. El prosencéfalo se encuentra dorsal a una
formacioén especial llamada placa precordal que tiene funciones de sefalizacion especifica. En
forma temprana la vesicula prosencefalica se subdivide en dos protosegmentos: el prosencéfa-
lo secundario (ubicado rostralmente y que incluye las vesiculas opticas) y la vesicula diencefa-
lica ubicada en posicién mas caudal (Figura N°9).

De la parte dorsal del prosencéfalo secundario se forman las vesiculas telencefélicas, las
cuales evolucionan para transformarse en los hemisferios cerebrales del animal adulto. La
porcién basal del prosencéfalo secundario forma las distintas partes del hipotalamo incluida
la neurohipdfisis. En el protosegmento diencefalico se observan tres segmentos (prosémeros
1, 2 'y 3); que crecen para formar en su porcién dorsal el pretectum, el talamo-epitalamo y el
pretalamo, mientras que de las porciones ventrales de los prosbmeros se desarrolla el teg-
mento prerrubral.

La vesicula mesencefalica se ubica dorsal a la notocorda y es una vesicula unica e in-

divisa. A medida que avance el desarrollo, aparecera una subdivision del techo del me-
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sencéfalo donde crecen un par de coliculos rostrales y un par de coliculos caudales. Sin
embargo, esta subdivisidon resulta del crecimiento desigual del techo del mensencéfalo y
no existe evidencia que permita interpretar a los coliculos como una subdivisién segmen-
taria de la vesicula.

El rombencéfalo es la vesicula mas caudal y muestra una subdivisién en neurémeros. Los
segmentos de esta vesicula se conocen como rombomeros y pseudorombdémeros (Figura N°
10). El primer rombémero (rombémero 0 o r0) ubicado a continuacién del mesencéfalo suele
llamarse segmento istmico y es una porcion estrecha con importantes funciones en la sefaliza-
cion mediada por sustancias inductoras. A continuacion de este aparece una serie de 7 rom-
bomeros (r1-r7) bien diferenciados y separados por surcos o estrechamientos. Finalmente, la
parte mas caudal de la vesicula rombencefalica esta formada por 4 pseudorrombémeros (r8-
r11). Los rombomeros (rO-r7) son claramente visibles en todos los mamiferos y en las aves
debido a que existen suaves estrechamientos entre ellos. Sin embargo, los pseudorombdmeros
(r8-r11) aparecen como estructuras continuas sin demarcacién entre ellos, similar a los neur6-
meros (mielémeros) de la médula espinal.

Este tipo de organizacién segmentaria recuerda a la arquitectura anatomica que posee un
anélido (por ejemplo: lombriz de tierra). En estos animales no sélo existe en el segmento corpo-
ral una parte repetitiva del SN sino también una parte de los otros sistemas (digestivo, urogeni-
tal, respiratorio). En los mamiferos s6lo se mantiene la organizacion segmentaria del sistema
nervioso y parcialmente la de la piel y del aparato locomotor.

El rombencéfalo clasicamente se dividié didacticamente en mielencéfalo y metencéfalo.
El metencéfalo da origen al cerebelo y al puente mientras que el mielencéfalo formara la
médula oblongada. Sin embargo, esta division es obsoleta ya que en ningin momento del
desarrollo existe una vesicula mielencefalica y una metencefalica. Recientemente, se ha
demostrado que el puente se origina del r3, mientras que el cerebelo y el pedunculo cere-
beloso medio lo hacen a partir de los r0, r1, r2 y la placa cerebelosa dorsal. Los restantes
romboémeros y pseudorombdmeros evolucionan para formar la medula oblongada (bulbo
raquideo) del adulto. En resumen, la evolucidon del rombencéfalo forma el puente y la mé-
dula oblongada y por medio de una migracion particular de los primeros tres rombdémeros

se forma el cerebelo.
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Figura 9. Representacion esquematica de la subdivision de las vesiculas cefalicas. p1-p3: proséme-
ros 1 a 3; rO-r7: rombémeros 0 a 7; r8-r11: pseudorrombdémeros 8 a11.
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Todas las unidades neuroméricas mencionadas (prosémeros, rombomeros, pseudo-
rrombomeros y mieldmeros) se caracterizan por poseer una evolucién independiente de
sus vecinos. En cada neurémero se desarrolla una poblacion propia de neuronas que se
organizan en forma anatémica y funcional siguiendo los patrones establecidos por las sus-
tancias inductoras. De esta forma, las poblaciones celulares aparecen de forma mas o me-
nos repetitiva en los distintos neurémeros y evidencian la organizacién segmentaria del
SNC. El origen de los nervios (craneales y espinales) se encuentra intimamente asociado a
la organizacién segmentaria del sistema nervioso, de hecho, las células de la cresta neural
adyacente a cada rombdmera y mielémera forman los ganglios (grupo de cuerpos neurona-
les) que se describen en conexidén con los nervios especificos. Durante el desarrollo, el
patron segmentario permite que las células puedan desplazarse mas o menos libremente
dentro de cada segmento, pero estan parcial o totalmente inhibidas para desplazarse entre

neurémeros vecinos.

2- El eje dorsoventral y la induccion reciproca

La polaridad dorsoventral que puede observarse en la organizacién de las células del tubo neu-
ral esta inducida por sefales que provienen de los sectores vecinos, el patrén ventral es impuesto
por la notocorda y la placa precordal, mientras que el patron dorsal es inducido por el ectodermo no
neural (epidermis). Los factores producidos por la notocorda inducen un segundo centro de sefiali-
zacién dentro del mismo tubo neural, lo que determina el origen de la placa del piso o del suelo y

sendos territorios adyacentes a derecha e izquierda, que forman las placas basales. Por su parte, el
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ectodermo no neural que cubre el tubo neural dorsalmente es una fuente de efectos inductores que
en su area de influencia, genera una banda dorsal impar que es la placa del techo, y unas regiones

dorsolaterales mas amplias a cada lado, que reciben el nombre de placas alares (Figura N° 10).

Ectodermo, no neural

Placa del techo

—=— Placa basal

Notocorda

Placa del piso

Figura 10. Esquema de los distintos estadios de desarrollo del tubo neural. Los factores secretados
por el ectodermo y la notocorda inducen la formacién de la placa del techo y del piso que actuan
como centros inductores secundarios. El gradiente de sustancias inductoras determina los tipos
neuronales que se forman en cada sector del neurémero.

Este patrén reciproco de induccion es el responsable de la organizacion anatémica y fun-
cional de los neurdmeros. Las neuronas de la regién dorsal son parte de los sistemas sensiti-
vos que conducen la informacién hacia los centros superiores. Mientras que en la region ventral
se encuentran las neuronas motoras (somaticas y viscerales) con axones que abandonan el
SNC y se dirigen hacia los musculos somaticos (del aparato locomotor) o el masculo liso de las
distintas visceras. En los sectores intermedios abundan distintos tipos de interneuronas que
transmiten informacién entre ellas (Figura N° 10).

3- El canal neural y la formacioén del liquido cefalorraquideo

El tubo neural en toda su extension contiene una cavidad continua: el canal neural. Este ca-
nal presenta variaciones de su forma, en concordancia con los cambios que aparecen en la
pared del tubo neural. En esta pared se forman las neuronas y las células de la glia a un ritmo
diferente segun el sector del tubo considerado. De manera que el espesor de la pared crece
mucho en algunos sectores y modifica la forma y el volumen del canal neural. Ademas, las
curvaturas del tubo neural y el plegamiento del embridn intervienen para definir los cambios de
la forma del tubo y del canal neural. En el interior del encéfalo en desarrollo se forma una serie
de cavidades interconectadas llamadas ventriculos, mientras que en el interior de la médula
espinal queda un canal central que paulatinamente reduce su diametro. Este sistema de cavi-

dades comunicadas entre si y que se forman a partir del canal neural original esta ocupado por
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liqguido cerebroespinal (cefalorraquideo) que se produce en el interior de los ventriculos y es

drenado finalmente hacia el espacio subaracnoideo de las meninges.
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Figura 11. Representacién esquematica del sistema ventricular en desarrollo donde se han seccio-

nado las vesiculas encefalicas por el plano mediano.

Cada una de las vesiculas telencefalicas contiene un ventriculo lateral (ventriculos primero y
segundo) que comunican por medio del agujero interventricular con el tercer ventriculo ubicado
profundamente en la parte basal del prosencéfalo secundario y el diencéfalo. Este ventriculo
diencefalico hacia caudal se continta con el acueducto del mesencéfalo (acueducto de Silvius)
que conduce el liquido cerebroespinal al cuarto ventriculo. Este ventriculo se forma en el rom-
bencéfalo y al finalizar el desarrollo sus paredes quedan formadas por el puente, la médula
oblongada y el cerebelo (Figura N° 11). El ventriculo rombencefalico se encuentra comunicado

con el espacio subaracnoideo y el canal central de la médula espinal.

4- Las curvaturas del tubo neural

El crecimiento desigual del embrion en general y del tubo neural en particular, motiva la
aparicion de curvaturas encefalicas evidentes (Figura N° 9 y 11). Dos curvaturas o flexuras
aparecen precozmente durante el desarrollo del tubo neural. La curvatura cervical se observa
como un cambio de direccion en el punto de unidn entre el rombencéfalo y la médula espinal.
Entre ambos 6rganos se forma un angulo casi recto con una concavidad dirigida hacia la parte
ventral del embrién. Por otro lado, la curvatura cefalica es un acodamiento de direccién similar

al anterior que se observa en relacion con la vesicula mesencefalica. Una tercera flexura cons-
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tante, pero de aparicion mas tardia es la curvatura pontina que se forma en la regién de los r2-
r4 del rombencéfalo y es opuesta a las dos anteriores ya que posee una concavidad dorsal.

En los mamiferos, la curvatura pontina se hace muy marcada, por lo cual, la parte caudal
del cerebelo se proyecta caudalmente hasta ocultar la region dorsal de la médula oblongada.
Los procesos finales que establecen la forma definitiva del encéfalo de los mamiferos consisten
en el crecimiento de la corteza del cerebelo acompafiado por el notable crecimiento y expan-

sion de la corteza cerebral.

Histogénesis y diferenciacion celular: Formacién de las neuronas

y de las células de la glia

El tubo neural original esta formado internamente por una sola capa de células bajas llamado en
conjunto como neuroepitelio germinal. Esta monocapa representa las células madres que paulatina-
mente se diferencian en neuronas y en células de la glia. Son células que se dividen rapidamente y
que poseen un extremo formando el canal neural y el otro extremo forma la superficie externa del

tubo neural. Poseen los nlcleos ubi-
Superficie del tubo neural

G2 M G4
' realidad, los nucleos celulares se

desplazan segun la etapa del ciclo
l celular, por ejemplo, cuando se en-

Luz del tubo neural cuentran en fase S (sintesis de ADN)

cados a diferentes alturas y por ello

dan el aspecto de un epitelio formado

por varias capas (Figura N° 12). En

el nucleo esta cerca del borde ex-
terno, pero luego se aproximan hacia
la luz del tubo (fase G2) donde se
produce la mitosis (Figura N° 12). La
division celular se produce de manera
horizontal o vertical; la division vertical

hace que una de las células pierda el

Figura 12. Estadios del ciclo celular en las células del  contacto con la luz del tubo y comien-
tubo neural.

ce el proceso de diferenciacion. Estas

células migran y se diferencian en neuronas y células gliales fuera del epitelio germinal del tubo neu-

ral (Figura N° 12). De esta forma, pierde la capacidad para dividirse y a este momento se lo conside-

ra la fecha de nacimiento de la neurona. Cuando mas temprana es la fecha de nacimiento, menor

sera el trayecto de migracion que realizan las células. En consecuencia, las neuronas de la corteza
cerebral que requieren de una larga migracion tienen la fecha de nacimiento mas tardia.

Durante el desarrollo y en toda la vida del individuo la capa epitelial que reviste las cavida-

des (ventriculos y canal central de la médula espinal) mantienen la capacidad de dividirse y es
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la capa responsable de la aparicion de nuevas neuronas. Este fendmeno si bien se encuentra
muy restringido en los mamiferos se ha comprobado que existe en algunas zonas vecinas a los
ventriculos laterales.

Las células que pierden el contacto con la luz del tubo neural migran y se diferencian en dos ti-
pos celulares: los neuroblastos que son neuronas inmaduras y los glioblastos o espongioblastos
que representan los precursores de la glia. Los neuroblastos crecen y migran para transformarse en
neuronas funcionales, pero una vez diferenciadas pierden completamente su capacidad para divi-
dirse. Esta particularidad transforma el proceso embrionario de formaciéon de neuronas en una eta-
pa critica para el desarrollo del futuro individuo. Los distintos factores que puedan afectar dicho
proceso tienen consecuencias nefastas para la vida, pues la disminucién o ausencia de neuronas
en cualquier sector del SNC no puede ser compensado en periodos posteriores del desarrollo.

Por otro lado, los espongioblastos o glioblastos dan lugar a células del tejido de sostén del
SN: la neuroglia. De los tres tipos celulares que componen la neuroglia, dos se originan de los
glioblastos: los astrocitos y los oligodendrocitos (Figura N° 13). Sin embargo, las células de la
‘microglia’ o fagocitos intraneurales no son de estirpe neural y no provienen del neuroepitelio.
Son elementos celulares producidos en la médula 6sea y derivados de la linea de los monoci-

tos de la sangre e invaden el tejido nervioso desde los vasos sanguineos.

Cresta
Neural

Neurona sensitiva

Neurona motora

Interneurona

Microgliocito

-
A

Astrocitos Qligodendrocito *="

Figura 13. Tipos de células del sistema nervioso que se forman a partir del neuroepitelio del tubo
neural (TN), de las crestas neurales y del mesénquima mesodérmico. En las paredes del tubo neu-
ral se forman todos los tipos celulares presentes en el SNC, sean estas neuronas o células de la
neuroglia. La Unica excepcién son los microgliocitos (células de defensa) que se sospecha provie-
nen del mesodermo vecino. De las crestas neurales provienen las neuronas sensitivas y autbnomas
que estan ubicadas fuera del SNC en los ganglios nerviosos.
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Las células que tapizan el interior de los ventriculos y el canal central de la médula espinal
representan el remanente del neuroepitelio original, se los denomina ependimocitos o glioepite-
lio y mantienen cierta capacidad de dividirse para originar nuevas células.

Las células del SNC provienen del tubo neural a través del proceso que se ha narrado, pero
existen neuronas y glia fuera del SNC. Los ganglios nerviosos sensitivos y autbnomos y las
neuronas que se encuentran en las paredes del tubo digestivo tienen su origen en las células

de la cresta neural (ver cresta neural en este capitulo).

En los 6rganos del tronco del encéfalo (mesencéfalo, puente y médula oblongada) y en
la médula espinal el proceso de division y diferenciacién celular sigue un patrén de organi-
zacioén que forma capas concéntricas. A medida que progresa el proceso de diferenciacion
celular se van formando tres capas concéntricas en el tubo neural en desarrollo (Figura N°
14). La capa mas interna es la lamina o capa germinal que esta compuesta por las células
neuroepiteliales en activo proceso de division celular. Cuando finalice el desarrollo del SNC
la capacidad de estas células para formar nuevos neuroblastos y glioblastos disminuye
notablemente e incluso se pierde en algunos sectores del SNC de los mamiferos. De ma-
nera que en el érgano ya completo esta lamina esta formada por una monocapa de células
(células ependimales o ependimocitos) que tapizan la pared del canal central y del sistema

ventricular.
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Axones de la

Cresta neural raiz dorsal

Figura 14. Esquema de

(células
del ganglio iy una seccion transversal de
espinal) la médula espinal en desa-
_Sqrco rrollo con las distintas ca-
limitante k
pas celulares.

Placa basal

A manera de un manto que cubre a la lAmina germinal, se encuentra la gruesa capa de
células diferenciadas compuesta por neuronas en maduracion y neuroglia. Esta capa de-
nominada /amina o capa del manto evoluciona para formar la sustancia gris de la médula
espinal y los nucleos del tronco encefalico. Es la lamina que contiene el cuerpo de las neu-
ronas que esta rodeado por abundantes astrocitos. Por ultimo, la capa mas externa del
tubo neural es la lamina marginal, formada fundamentalmente por los axones de las neuro-
nas y los oligodendrocitos que forman la envoltura de estos. Los axones se agrupan for-
mando los distintos fasciculos de la sustancia blanca (Figura N° 14). Esta organizacién

estructural se repite en los érganos del tronco del encéfalo y la médula espinal donde la

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 80



EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADOR)

sustancia blanca se ubica formando la periferia, mientras la sustancia gris ocupa del centro
de estos drganos rodeando a la cavidad del tubo neural.

En el interior del canal neural (Figura N° 14) aparece un surco longitudinal que recorre
todo el canal desde el mesencéfalo hasta los Ultimos segmentos de la médula espinal. Este
es el surco limitante e indica una separaciéon incompleta de la lamina del manto, donde
puede distinguirse una porcién dorsal y una ventral. La porcion dorsal es la placa alar del
neurdémero, relacionada con los sistemas sensitivos y la ventral es la placa basal, asociada
a los sistemas motores (Figura N° 14). En resumen, el desarrollo del SNC permite la apari-
cion de organos que muestran una organizacion morfofuncional muy precisa y esta organi-
zacion estructural se encuentra direccionada desde los primeros momentos del desarrollo.

Placa alar__ Raiz dorsal

Figura 15. Esquema de formacion

de un nervio espinal. Se represen-

tan las interneuronas sensitivas de

la placa alar (color azul), las neuro-

nas sensitivas ubicadas en el gan-

glio sensitivo y las neuronas de los
Nenio ganglios auténomos derivadas de
espinal las células de las crestas neurales
(color violeta) y las neuronas moto-
ras ubicadas en la placa basal (co-
lor verde).

Placa basal

Raiz ventral

El patron de desarrollo en capas conceéntricas se aplica para los érganos derivados del me-
sencéfalo, el rombencéfalo y la médula espinal, pero no se observa en los derivados del pro-
senceéfalo, ni en el cerebelo. La corteza cerebral que contiene las neuronas que se forman en
las vesiculas telencefalicas se ubica en la parte superficial del cerebro y por lo tanto sigue un
proceso de desarrollo distinto. En este 6rgano, asi como en el cerebelo los neuroblastos migran
desde su origen en la capa ventricular (lamina germinal) hasta la superficie donde se estratifi-
can en capas de neuronas. En el siguiente link puede observarse un video con la migracién
radial que realizan los neuroblastos que luego formaran la capa de células granulaosas de la

corteza cerebelosa. https://vimeo.com/68614125
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Algunas particularidades de los derivados de la Placa alar y de la Placa basal

Los componentes derivados de la placa alar son areas con predominante funcién sensi-
tiva, es decir que transportan y procesan la informacién procedente de los sentidos. En
general, la placa alar forma las astas dorsales de la médula espinal y todas las colum-
nas sensitivas del tronco encefalico, el cerebelo, ciertos nucleos istmicos, los coliculos
del mesencéfalo, el pretectum, el talamo, el pretalamo, la retina, el hipotalamo alar y el
telencéfalo. Es importante insistir que todo el telencéfalo que formara el hemisferio ce-
rebral donde se incluye la corteza y las areas subcorticales posee un origen alar. Se
trata en general de formaciones neuronales complejas, implicadas en analisis sensoria-
les de diverso tipo, correlaciéon multimodal sensoriomotora y/o asociacion de represen-
taciones de caracter abstracto. También en general puede afirmarse que en las partes
alares del encéfalo predominan las interneuronas sobre las neuronas de proyeccion,
hecho que indica un elevado nivel de intercomunicacion interna.

Por otro lado, la placa basal produce diferentes tipos de neuronas eferentes (motoras),
tanto somaticas como viscerales (Figura N° 15). Entre las primeras estan las motoneu-
ronas de la médula espinal y los nucleos motores de los nervios craneales que tienen a
su cargo comandar las contracciones del musculo esquelético y en consecuencia son
responsables de la actividad motora voluntaria del individuo. Las neuronas motoras vis-
cerales son las neuronas preganglionares (simpaticas o parasimpaticas) asociadas a la
coordinacioén de la actividad motora del musculo liso y a la secrecion glandular. Existen
también un grupo numeroso de interneuronas de origen basal que forman parte de un
sistema premotor y que actiian como interfase entre las neuronas eferentes y las otras

multiples neuronas de origen alar o basal (Figura N° 15).

Desarrollo de la Médula espinal

La médula espinal es un érgano cilindrico con forma de un grueso corddn nervioso que re-
corre todo el animal y se encuentra protegida por el canal 6seo que forma la columna vertebral
(Figura N° 16). Se desarrolla a partir del tubo neural, desde la unién con el rombencéfalo hasta
el extremo caudal del mismo. Al igual que las otras partes del tubo neural, se divide en neuré-
meros llamados mielémeros que nunca son evidentes. Distintas investigaciones han evidencia-
do la presencia de los mieldbmeros y se sabe que las poblaciones de neuronas que se forman
en un mielédmero no migran hacia los segmentos vecinos. De manera que todos lo mielémeros
muestran el mismo patrén de desarrollo ya que comienzan de una placa del suelo y otra del

techo como centros inductores secundarios.
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Sistema Nervioso

Periférico .Ganglio espinal
. 4-_;?.‘_‘-%__ ‘ Nervio espinal
Ganglio autbnomo
(simpatico)
Sistema Nervioso Médula espinal
central Cerebro

___ » Caudal

Cranea| <~ -~

Ventral

Figura 16. Esquema del SNC (médula espinal, tronco del encéfalo, cerebelo y cerebro) y del SNP
(nervios espinales y periféricos)

La médula espinal es el mejor ejemplo de un desarrollo simétrico y por capas funcionales
del tubo neural (Figura N° 17). La luz del tubo neural (canal neural) se encuentra revestida por
la capa germinal formada por neuroepitelio en activo proceso de division celular. En el interior
del canal neural es visible el surco limitante que indica la division de la capa del manto en una
placa alar (dorsal) y una placa basal (ventral).

Septo medio dorsal

Asta dorsal

Capa marginal (sensitiva)

Capa del manto Surco limitante A : Asta intermedia
7 {motora visceral)

- Asta ventral
] = (motora)

Fisura media ventral

Figura 17. Esquema del desarrollo de la médula espinal de un mamifero. La evolucion del tubo neural
original permite distinguir distintos estadios hasta llegar a la conformacion final.
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A medida que avanza el desarrollo aumenta el espesor de la capa del manto por forma-
cion de nuevas neuronas y de la capa marginal donde se ubican los axones de estas. Pro-
gresivamente es evidente la disminucién de los diametros del canal neural. La sefializacion
proveniente de la placa del suelo produce una fisura longitudinal en el plano medio ventral
(fisura media ventral) que separa en dos porciones simétricas (derecha e izquierda) a las
placas basales (Figura N° 17).

Raiz dorsal

Ganglio
sensitivo

Asta
dorsal

Asta
intermedia

Nervio espinal

Raiz ventral

Figura 18. Esquema del desarrollo del tubo neural y la cresta neural del tronco en una
seccion transversal del tubo neural. Se identifican las tres astas que surgen por la prolife-
racion del neuroepitelio, esto origina los distintos tipos neuronales que se encuentran en
la sustancia gris de la médula espinal y en el ganglio espinal.

Las placas alares y la lamina marginal crecen hacia dorsal de tal forma que las partes
derecha e izquierda de la capa marginal se adosan en el plano medio y en ese punto se
forma un tabique de neuroglia (septo medio dorsal) que separa funcionalmente ambas mi-
tades. La placa alar se transforma en el asta dorsal que contiene las columnas grises sen-
sitivas. De la placa basal surgen las dos columnas grises motoras; una de ellas aparece en
la capa del manto préxima al surco limitante y se designa como columna gris intermedia
(motora visceral). Los axones de las neuronas de las placas basales cruzan la ldmina mar-
ginal para salir del tubo neural y formar las raices ventrales (motoras) de los nervios espi-
nales. (Figura N° 18).

Como discutiremos en los siguientes capitulos, durante las primeras etapas del desarrollo,
el embrién adopta un esquema de desarrollo segmentario. Un mieldmero es un segmento de la
médula espinal que se conecta por medio de un par de nervios con un segmento del mesoder-

mo paraxial. Cada segmento del mesodermo paraxial es denominado somita y en él pueden
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distinguirse un esclerétomo, un miétomo y un dermatomo. Estas regiones de los somitas evolu-
cionan para formar huesos (escler6tomo), tejido muscular estriado (miotomo) y la dermis del
dorso y de los miembros (dermatomo).

Dado que cada somita queda conectado a un segmento neural o mieldmero especifico,
las conexiones nerviosas aun en el animal adulto mantienen un patréon segmentario o meta-
mérico (Figura N° 19). Esta segmentacion es visible durante un breve lapso de tiempo en
algunos sectores del sistema nervioso central primitivo (rombdémeros). Sin embargo, la emer-
gencia de los nervios espinales y craneales representa un claro indicio de la organizacion
segmentaria que poseen la médula espinal y el istmo del encéfalo. Esta relacién somi-
ta/neurémero permite realizar la evaluacién neurolégica del individuo practicando la explora-
ciéon metddica del aparato locomotor (musculos) y la superficie del animal (piel) para conocer
la integridad del SNC (Figura N° 19).

Raiz dorsal
= Figura 19. Relacién entre el

mielémero y los derivados
musculares de un somito.

eri iy

P

&8

1%

Mdusculo

Desarrollo del Rombencéfalo: formaciéon de la Médula oblongada,

el Punte y el Cerebelo

El rombencéfalo es una vesicula alargada que se ubica entre el mesencéfalo y la médu-
la espinal (Figura N° 20). A partir de esta vesicula forma el cerebelo, la médula oblongada
(bulbo raquideo) y el puente (protuberancia anular). Durante el desarrollo, esta larga vesi-
cula se curva para formar la curvatura cervical en la zona de unién con la médula espinal y

luego una curvatura pontina aparece en el medio del rombencéfalo. La vesicula rombence-

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 85



EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADOR)

falica esta dividida en 8 segmentos evidentes (el istmo o rombomero 0 y los siguientes 7
rombomeros) y 4 pseudorombdmeros que se observan como segmentos continuos sin divi-
sién aparente.

Existen algunas diferencias entre el desarrollo de la médula espinal y el desarrollo de los
organos que surgen del rombencéfalo. En todos los segmentos rombencefalicos es evidente
una expansion importante del techo del tubo neural. Esta expansién produce un desplazamien-
to de las placas alar y basal a una posicion dorsolateral y ventromedial respectivamente (Figura
N° 21). El canal neural se ensancha notablemente para formar el cuarto ventriculo y dorsal-
mente queda cubierto por una membrana del techo (tectoria) formada por una capa simple de

células ependimales que evolucionan para formar la tela coroidea.

Flexura cefalica
Hemisferios cerebrales =
rz’ ’b\ a = o
Procencefalo

Hipotélamo \'|
secundario "\, Hlp:':-ﬁsis L5
: ( Y\ Y
Prosencéfalo Pretectum \
primario Dlencéfalo___ Talamo - Epitalamo '\ ® ?
Pretalamo e
/f \ Flexura
Mesencéfalo | Mesencéfalo " pontina
,'
f
Rombencéfalo \ j Puente
> Cerebebo
\ Médula Oblongada
\
Vista lateral  Embrion de tres o cuatro Embrion de cinco  Derivados en el Flexura cervical
semanas semanas adulto

Figura 20. Vesiculas encefalicas derivadas de la parte cefalica del tubo neural y su ubicacién en un
embrién de 3 y 5 semanas.

La fisura media ventral de la médula espinal no es evidente pues es reemplazada por tejido
neural. El surco limitante esta presente en la pared ventrolateral del canal neural (cuarto ven-
triculo) indicando la divisiéon de una porcién dorsolateral (placa alar) y otra ventromedial (placa

basal). De estas dos placas grises se

Techo del IV ventriculo forman los nlcleos sensitivos y motores

Surco limitante de los nervios craneales y son anatomi-
camente continuacion de las columnas
de la médula espinal por lo cual poseen
la misma funcion.

Tal como se observa en la médula es-
pinal, donde cada mielémero se conectaba
con el resto del cuerpo por medio de un
par de nervios espinales, en el tronco del

Figura 21. El esquema de la seccién de la vesicula rom-  encéfalo cada segmento (rombémero) se
bencefalica muestra el desplazamiento de las placas alar
y basal. La lamina tectoria forma el techo del primitivo
canal neural. craneales (Figura 25). La médula oblonga-

conecta al resto de los érganos por nervios
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da y el puente poseen las columnas grises donde se ubican los cuerpos de las neuronas que se
originaron de la placa alar y de la placa basal. En la médula espinal estas columnas son continuas,
pero en la médula oblongada y en el puente aparecen fragmentadas formando agrupamientos de
neuronas llamados nucleos grises. Los nucleos contienen distintos tipos funcionales de neuronas
(sensitivas, motoras e interneuronas). Los axones de las neuronas contenidas en los nucleos moto-
res salen de la cavidad craneal para inervar musculos estriados de la cabeza y el cuello, o para
terminar en las neuronas de los ganglios auténomos. Estas fibras forman parte de los nervios cra-
neales V, VI, VII, IX, X, Xl'y XIl. En el caso de las neuronas sensitivas primarias, como sucedia en
el resto del animal, sus cuerpos se localizan en los ganglios sensitivos, y sus axones ingresan en el
rombencéfalo para establecer sinapsis con neuronas de los nucleos sensitivos correspondientes
(Figuras N° 22).

En el techo del rombencéfalo, las porciones dorsales de las placas alares se curvan para
formar una zona intensamente proliferativa denominada labios rombicos (Figuras N° 22 y 23).
Este sector muestra una alta tasa de divisidn celular y se encuentra muy préximo a los bordes
de la tela coroidea. Los labios rombicos en el sector mas rostral del rombencéfalo se encuen-
tran muy préximos y contactan uno con otro para formar /a placa cerebelosa. Las neuronas
nacidas en los labios rombicos migran tangencialmente bajo la superficie del tubo neural pre-
cedidas por su axén en crecimiento y colonizan las zonas ventrales del rombencéfalo.

Este complejo proceso de migracion que realizan las neuronas desde los labios rombicos
hacia las paredes laterales y ventral del rombencéfalo se produce siguiendo tres corrientes
principales (Figuras N° 22):

(a) Migracién del labio rombico rostral. Las células surgen de los rombémeros 0 al 2
junto al borde coroideo de la placa cerebelosa y colonizan todo el esbozo del ce-
rebelo. Esta capa mantiene propiedades proliferativas incluso durante el periodo
postnatal.

(b) Migracién de la porcion media del labio rémbico. Estas células nacen de los rombo-
meros 3 al 7 y migran en parte rostralmente y luego, al llegar al r3 se dirigen ven-
tralmente hasta ocupar posiciones ventrolaterales y ventromediales. Forman las neu-
ronas de los nucleos pontinos y sus axones se dirigen transversalmente al cerebelo
para formar los pedunculos cerebelosos medios.

(c) Migracién del labio rombico caudal. Estas células parten de los pseudorrombo-
meros 8-11 y migran superficialmente hasta una posicién ventrolateral para for-
mar el complejo olivar inferior de la médula oblongada. Los axones de estas neu-
ronas tambien se proyectan al cerebelo y colaboran en formar los pedunculos ce-

rebelosos caudales.
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Labio Rombico

Figura 22. Esquema de la migracion celular a partir de los labios rombicos del rombencé-
falo. La separacion temprana de las placas alares deja un espacio dorsal de forma rom-
boidal que ocupa la tela coroidea.

El cerebelo deriva de las células que migran desde la placa alar del rombencéfalo (Figura N°
22 y 23). Estas neuronas nacen en una regién muy especifica llamada itsmo o rombémero 0 y
de los rombomeros r1 y r2. El segmento identificado istmo es un sefializador secundario ya que
factores inductores secretados desde aqui provocan la formaciéon del cerebelo. Experimentos
realizados seccionando el r0 e invirtiendo su posiciéon dan como resultado la formaciéon de dos

cerebelos, uno por delante y otro por detras del segmento seccionado.

Labio Rombico Tela coroidea Labio Rémbico

Placa alar

Placa basal

Mucleos pontinos

Vista lateral Corte transversal

Cerebelo en
desarrollo

Cerebelo en
desarrollo

i IV ventriculo
IV ventriculo

Oblongada

Corte mediano

Corte mediano

Figura 23. Esquema del desarrollo del cerebelo. En la vista lateral y los cortes sagitales se aprecia como
el cerebelo se desarrolla a partir del labio rombico y forma el techo del ventriculo rombencefalico (IV). En
el esquema de la seccidn transversa se muestra el labio rombico en desarrollo que va a cubrir la tela
coroidea y el origen de los componentes celulares del cerebelo y de los nucleos del puente.
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Al principio los elementos celulares que se encuentran en migracién forman unos engrosa-
mientos, a los cuales hemos denominados labios rdmbicos. En estos labios se comprobé el
origen de todos los componentes celulares del cerebelo. El brote cerebeloso crece progresiva-
mente y se situa dorsal al puente y a la médula oblongada, de manera que pasa a cubrir la
mayor parte de la tela coroidea y se transforma en el techo del IV ventriculo.

El puente es la parte del tronco del encéfalo que queda ubicada entre la médula oblongada
y el mesencéfalo, ventral al cerebelo. Sus componentes celulares se originan, por un lado, de
las placas basales que se expanden a manera de puente por la aparicion de fasciculos de fi-
bras nerviosas que conectan la corteza cerebral y la cerebelosa con la médula espinal. Por otro
lado, los nucleos pontinos se originan de los labios rémbicos (r3-r7), que como ya se mencioné
derivan de las placas alares y poseen en este caso particular, funciones preponderantemente
motoras. Existe también un grupo de nucleos del puente que se desarrollan a partir de las pla-
cas basales del rombencéfalo y que también poseen funciones motoras (Figuras N° 22).

El puente se encuentra en relacion con un solo nervio craneal. El nervio trigémino (nervio
craneal V) es un nervio mixto con un nucleo motor ubicado en el puente. Sus neuronas sensiti-
vas primarias tienen los cuerpos celulares en el ganglio trigémino y son derivadas de las cres-
tas neurales. Los axones de estas neuronas ingresan en el puente y hacen conexién con un
largo nucleo sensitivo que se extiende desde el mesencéfalo hasta los primeros mielémeros
cervicales. Este largo nucleo sensitivo esta formado por neuronas derivadas de la placa alar del
rombencéfalo y recibe toda la sensibilidad de las regiones de la cabeza.

Es interesante notar que la vesicula rombencefalica es el punto de partida del desarrollo de
tres 6rganos con estructura anatémica y funciones muy diferentes. La médula oblongada y el
puente que representan los érganos ventrales son en parte similares a la médula espinal. Po-
seen nucleos grises profundos agrupados en columnas y en estos érganos la sustancia blanca
por donde discurren los axones también esta ubicada en forma periférica. Sin embargo, el ce-
rebelo muestra una organizacién compleja con las neuronas en la sustancia gris periférica que
forma una verdadera corteza cerebelosa. La sustancia blanca tiene una posicion central.

El puente y la médula oblongada forman el piso del IV ventriculo, mientras que el cerebelo
forma el techo de este. El IV ventriculo estd comunicado con el resto de los ventriculos y en su
interior circula el liquido cefalorraquideo. Es el remanente de la cavidad de la vesicula romben-

cefalica primitva (Figuras N° 22).

Desarrollo del Mesencéfalo

El mesencéfalo es la parte mas rostral del tronco del encéfalo y se desarrolla a partir de una ve-
sicula Unica que no presenta segmentaciones secundarias. Las secciones transversas del mesen-
céfalo permiten observar como la pared del tubo neural se ensancha progresivamente por una proli-

feracion simétrica debido a la alta tasa mitdtica de las células. Esta proliferacion reduce notable-
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mente el diametro del canal neural (Figura N° 24) que se estrecha y pasa a llamarse acueducto
mesencefalico. El estrecho conducto resultante conduce el liquido cerebroespinal (cefalorraquideo)
desde el tercer ventriculo (diencefalico) hacia el cuarto ventriculo (rombencefalico)

La parte dorsal del mesencéfalo recibe el nombre de techo o tectum. Es un derivado de la
lamina alar de la vesicula y evoluciona para formar dos pares de coliculos. Tanto los coliculos
rostrales como los caudales poseen funciones sensitivas ya que forman parte de la via visual y
auditiva, respectivamente.

Las estructuras ubicadas en lateral y por debajo del acueducto forman el tegmento del me-
sencéfalo y en su mayoria son derivados de la placa basal de la vesicula mesencefalica. Exis-
ten numerosos nucleos grises en el tegmento, entre ellos los nucleos motores de los nervios
craneales lll y IV que inervan musculos del globo ocular y el nicleo rojo de importancia en la
actividad motriz de los miembros. Sin embargo, numerosos experimentos han demostrado que
no todos los nucleos que aparecen en el mesencéfalo tienen origen en esta vesicula. Neuronas
que se originan en el diencéfalo embrionario migran y colonizan el tegmento mesencefélico
para formar areas o nucleos grises. Este es el caso de la sustancia nigra, el area prerrubral y

otros nucleos que aun se encuentran en investigacion.

Coliculos

mo mesencefah

‘ del newioTrigéminO‘*-\h_L? . ‘
4 Nucleos del nervio Y ac ]
Oculomotor comun e 1]

Ntcleo geniculado /

. medial (Télamo)/ . .
}\Sustancia Nigra \ ﬂ
\ Petinculos cerebrales .~ =

AC Acueducto Mesencefalica  NR Nicleo Rojo

Figura 24. Las secciones transversas del mesencéfalo en desarrollo permiten observar las es-
tructuras basicas de un neurémero. Las neuronas en la capa del manto se disponen en una placa
alar que evoluciona para formar los coliculos que ocupan el techo de la vesicula, y una placa basal
que forma varios nucleos motores del tegmento mesencefalico. Algunas areas grises del tegmento
provienen de neuronas que migran desde el diencéfalo como la sustancia nigra. La porcién ventral
de la vesicula estd ocupada por los pedunculos cerebrales derivados de la capa marginal y com-

puestos por axones que descienden desde la corteza cerebral.

La parte ventral del mesencéfalo esta formada exclusivamente por axones. Dos gruesos
fasciculos de sustancia blanca llamados pedtnculos cerebrales forman la superficie ventral del
mesencéfalo. Durante el desarrollo de esta vesicula, la capa marginal que rodea las placas

basales se expande para formar los pedunculos cerebrales. Estos pedunculos son ruta para los

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 90



EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADOR)

axones que descienden desde la corteza cerebral hasta los nucleos motores del puente y de la

médula espinal.

Desarrollo del Cerebro

Al comenzar este capitulo mencionamos que el cerebro es quizas el drgano mas complejo
de los mamiferos. Actualmente el cerebro en su conjunto se define como el 6rgano que se
desarrolla a partir de la primitiva vesicula prosencefalica. En su organizacioén final aparecen
componentes derivados de las vesiculas telencefalicas (hemisferios cerebrales), de la vesicula
diencéfalica (epitalamo y talamo) y otras derivadas del prosencéfalo secundario (Hipotalamo y
neurohipdfisis). En la néurula de 3 0 4 semanas de gestacién del ser humano (18 dias en el
gato) son evidentes 3 vesiculas encefalicas (Figuras N° 25) de las cuales la mas rostral es el
prosencéfalo. La primera modificacion visible en esta vesicula es la aparicién del esbozo de la
vesicula optica que crece como una protuberancia redondeada hacia lateral para luego formar

una especie de copa.
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Figura 25. La Néurula de 5 vesiculas puede observarse en embriones humanos de 5 semanas de
gestacion o en gatos en el dia 20-22. Las vesiculas telencefélicas son estructuras pares y el dien-
céfalo queda como una vesicula impar conectada con las vesiculas dpticas.

Luego la néurula pasa de un estadio de 3 vesiculas a 5 vesiculas encefalicas. Esto se debe
al crecimiento desigual del prosencéfalo que forma hacia dorsolateral un par de vesiculas te-
lencefalicas. Para seguir un relato didactico se puede considerar que el prosencéfalo original se
diferencia en prosencéfalo secundario y diencéfalo. El primero forma las vesiculas telencefali-
cas hacia dorsal, mientras que la region mediana ubicada en ventral es el remanente del pro-
sencéfalo secundario que interviene en la formacion del hipotalamo basal, el infundibulo y la
neurohipdfisis. Por otro lado, la porcion mas caudal del prosencéfalo original crece como una
vesicula impar llamada diencéfalo donde pueden diferenciarse tres prosémeros.

En resumen, los embriones en este estado del desarrollo poseen: (a) las vesiculas telence-

falicas como dos expansiones laterales que rapidamente adquieren gran desarrollo, (b) una
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porcion ventral mal diferenciada que es el remanente del prosencéfalo secundario y (c) la vesi-

cula diencefalica en caudal que se continua con el mesencéfalo. (Figura N° 25Y 26).

Embrion de gato de 22 dias

Receso lateral
_— del
. _rombencéfalo

i h
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Figura 26. Esquema de una vista lateral del estado de tres y el estado de cinco vesiculas. En la
figura de la izquierda se observa como la parte ventral del prosencéfalo secundario indivisa y inter-
viene en la formacién del infundibulo y la neurohipdfisis.

En el interior del canal neural se encuentra el surco limitante que indica la separacion de la
placa alar y basal (Figura N° 25), pero este no se extiende mas alla del mesencéfalo. Por esta
falta de division en las paredes laterales del tubo neural ubicadas en posicidon mas rostral se con-
sidera que el telencéfalo y la mayor parte del diencéfalo son anadlogas a los derivados de la placa
alar. Este desarrollo tan diferente de la vesicula rostral del tubo neural se debe a un cambio en la
induccién molecular desde las regiones vecinas. Ventral al tubo neural en desarrollo se encuentra
la notocorda (mesodermo axial) que esta ampliamente demostrado es el inductor primario para
forma neurémeros completos. Sin embargo, la notocorda se extiende debajo del tubo neural has-
ta el nivel del mesencéfalo, de forma que debajo de la vesicula prosencefalica aparece una for-
macién de células mesodérmicas y endodérmicas que se denomina placa precordal. Hay indicios
que las sustancias derivadas de esta placa inducen un desarrollo diferente y que por esta razén
los componentes cerebrales son primariamente derivados de la placa alar.

El protosegmento diencefalico (Figura N° 25 y 26) se subdivide a su vez en tres segmentos o
prosomeros (p1-p3). Numerados de atras hacia delante, éstos contienen respectivamente en sus
partes dorsales los territorios prospectivos del pretectum (p1 dorsal), del talamo y epitalamo (p2
dorsal), y del pretalamo (p3 dorsal). Todas estas porciones mencionadas son partes estructurales
del cerebro donde aparecen nucleos grises y tractos de fibras nerviosas. Las neuronas que se ori-
ginan de las partes ventrales de estos prosdmeros migran y forman la porcion mas caudal del hipo-
talamo (la region mamilar y el tegmento prerrubral) casi en el limite con el mesencéfalo.

Inicialmente la cavidad de la vesicula diencefalica crece verticalmente en el plano mediano
formando el Ill ventriculo (Figura N° 27). La continua proliferacion celular en las paredes del dien-
céfalo forma los nucleos grises del Pretalamo, el Talamo y el Epitdlamo de manera que reduce
progresivamente la luz del ventriculo. Incluso la parte central crece hasta ponerse en contacto

con la del lado opuesto formando la adhesion intertalamica. La cavidad del Il ventriculo queda
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interrumpida por esta adhesion, de forma que ventral a ella, el lll ventriculo es una hendidura
vertical entre las paredes del hipotalamo en desarrollo que se continua en el tallo de la neurohipé-
fisis. Dorsal a la adhesion intertalamica el Il ventriculo esta cubierto por una estrecha lamina
derivada de la placa del techo y formada por una sola capa de células ependimarias y mesén-
quima vascular, esta estructura dara origen al plexo coroideo del Ill ventriculo. De la porcién mas
caudal de la placa del techo surge la glandula pineal o epifisis (glandula que sirve de intermedia-
rio entre la accién de la luz y la oscuridad y los ritmos endocrinos y del comportamiento).

El prosencéfalo secundario no posee segmentos evidentes y forma el resto del cerebro. Pre-
cozmente, de la parte dorsal de este protosegmento se forman las vesiculas telencefalicas, las
cuales evolucionan para transformarse en los hemisferios cerebrales. La porcion basal (ventral)
del prosencéfalo secundario forma las distintas partes del hipotalamo incluida la neurohipdfisis.

El hipotalamo alar o protalamo deriva de la parte ventral de la placa alar del prosencéfalo
secundario y esta formado por varios nucleos con importantes funciones auténomas. En el
hipotalamo se han identificado centros para la regulaciéon de las funciones viscerales como el
suefio, el hambre/saciedad, la temperatura corporal y la conducta emocional.

Las vesiculas telencefélicas en un principio son dos dilataciones dorsolaterales del prosen-
céfalo pero, se modifican sustancialmente para transformarse en los hemisferios cerebrales.
Para el correcto desarrollo de los hemisferios cerebrales es necesario que se formen neuronas
que migren ordenadamente hacia la corteza cerebral y luego que esta corteza se pliegue para
formar los surcos y circunvoluciones tipicos de la superficie cerebral. Por otro lado, también en
el cerebro aparecen nucleos grises (cuerpo estriado) profundos que representan los unicos
derivados de la placa basal dentro del telencéfalo. La cavidad original de la vesicula telencefa-
lica se reduce notablemente y queda formando los ventriculo laterales que comunican con el

tercer ventriculo y contienen liquido cefalorraquideo.

Neopalio

Arguipalio V_«

Comisura del fornix ﬁm /
_‘\‘_‘*——-———“_

Ntcleo Caudado

Amigdala _———\Q_/\%

Y Putamen /
\ Hipotalamo Palido \

Hipotalamo

VL Ventriculo lateral  |lIV Tercer ventriculo PL Plexos Coroideos CC Cuerpo Calloso

Figura 27. Seccion transversa de la vesicula prosencefalica y del prosencéfalo secundario. Se
observa como las vesiculas telencefalicas crecen hacia dorsal y lateral y en su interior la cavidad
queda formando el ventriculo lateral (VL). En la seccién la parte visible del diencéfalo forma los
nucleos del talamo vy el Ill ventriculo. Los sectores ventrales dan origen a los nucleos del hipota-
lamo y contienen parte de la cavidad del Il ventriculo.
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Las neuronas corticales se originan de neuroblastos nacidos en la capa germinal (region
ventricular y subventricular) que rodea los ventriculos laterales (Figura N° 27) y migran superfi-
cialmente para formar la sustancia gris cortical. Numerosos axones de estas neuronas estructu-
ran la sustancia blanca del cerebro donde se distinguen distintos fasciculos formados por fibras
de asociacion, fibras comisurales y fibras de proyeccion.

Los neuroblastos migran desde la placa alar y comienzan a disponerse en forma de capas o es-
tratos para formar la corteza cerebral. Este proceso se lleva a cabo a través de oleadas migratorias,
asi los neuroblastos producidos en etapas tempranas ocuparan una posicién profunda en la corte-
za, mientras que aquellos producidos en oleadas posteriores se dispondran en niveles superficiales
a los primeros. Por otro lado, el plegamiento de la corteza cerebral es un proceso que aparece mu-
cho después y los mecanismos que lo regulan aun se encuentran en debate.

Los Unicos componentes telencefalicos derivados de la placa basal estan representados por
los nucleos de la base del cerebro, también conocidos como cuerpo estriado. Este complejo
nuclear se ubica en el interior del cerebro debajo de los ventriculos laterales y entre la corteza y
el talamo. El nucleo caudado, el claustro y el putamen (parte lateral del ndcleo lenticular) tienen
un claro origen telencefalico. Sin embargo, el palido (parte medial del nucleo lenticular) aparen-

temente nace de células ubicadas originariamente en el diencéfalo).

Crestas Neurales y sus derivados

Las células de las crestas neurales se originan a partir del ectodermo, exactamente en el
punto de unidn entre el ectodermo neural y no neural. Esta poblacién celular al principio se
ubica dorsalmente entre el ectodermo y el tubo neural (Figura N° 28), pero luego, las células
adquieren una forma mesenquimatica tipica y comienzan un proceso de migracién que se ex-
tiende a todo lo largo del embrién, para dar origen a una amplia variedad de estirpes celulares.
Las células originadas en la cresta neural tienen la particularidad de migrar lejos de su fuente
de origen hacia lugares especificos del embrion. Para esto deben reconocer y responder a

sefiales que las guian a lo largo de las rutas migratorias especificas hasta sus destinos finales.

Epidermis

% Células de las
crestas neurales

Figura 28. Las células de la cresta neural poseen origen en el ectodermo e inician un rapido pro-
ceso de migracion siguiendo distintas rutas.
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Las crestas neurales no se forman a todo lo largo del borde de la placa neural y se encuen-
tran ausentes en la porcidon mas rostral, donde se forma el telencéfalo y el diencéfalo. El extre-
mo rostral de la cresta neural se encuentra aproximadamente en el nivel de la vesicula dience-
falica (Figura N° 28).

Las crestas neurales intervienen en el desarrollo de una gran cantidad de estructuras embriona-
rias. Es tan amplio el abanico de estirpes celulares a la cuales dan origen que muchos autores con-
sideran a la cresta neural como una cuarta hoja embrionaria, con una potencialidad semejante al
mesodermo. Algunos de los tipos celulares que toman origen desde la cresta neural son:

e Las neuronas y células gliales de los ganglios sensitivos y autbnomos.

¢ Las neuronas y células de la glia de las paredes del tubo digestivo.

e Las células productoras de adrenalina de la médula de la glandula adrenal.

e Las células de la epidermis que contienen melanina (melanocitos).

¢ Numerosos componentes de los tejidos conectivos (cartilago, hueso, tejido co-
nectivo, etc.) de la cabeza.

¢ Los odontoblastos de los dientes.

e Las células C de la tiroides.

e Las células de Schwann.

e Las Leptomeninges.

Cresta neural
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Ganglios /,-7
prevertebrales % ¢
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Sistema newo?,'-}'; e Mesonefros
entérico & B
N
Intestino

Figura 29. Representacion esquematica de las crestas neurales y las rutas migratorias de las
células derivadas de la cresta neural del tronco.
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La cresta neural se investiga dividida en cuatro dominios o sectores principales. En cada
uno de ellos, las células migran por rutas especificas hasta alcanzar su destino final donde se
diferencian para formar distintos tipos celulares (Figura N° 30).

(a) Las células de la cresta neural craneal (cefélica) se diferencian a ambos lados de las ve-
siculas encefélicas, en especial en los sectores vecinos al rombencéfalo y el mesencéfa-
lo. Se han identificado dos momentos u oleadas migratorios que muestras estas células.
La primera oleada aparece muy temprano en el desarrollo y esta formada por células
que migran en sentido ventrolateral. Algunas de estas permanecen proximas a las vesi-
culas cefalicas y forman los ganglios sensitivos de los nervios craneales. Otras células
de esta primera oleada colonizan los arcos y bolsas faringeas e intervienen en la forma-
cion del mesénquima craneofacial donde se diferencian hacia cartilago, hueso y tejido
conectivo de la cara. También en esta oleada migratoria aparecen las células que se di-
ferencian para formar a las células del timo, las células C de la tiroides y los odontoblas-
tos del primordio del diente. Las células de la segunda oleada migran poco tiempo des-
pués que las anteriores y se dirigen hacia unos engrosamientos transitorios del ectoder-
mo de la cabeza y cuello llamados placodas. Las placodas son estructuras ubicadas en
puntos especificos de la cabeza del embridn y evolucionan para formar érganos senso-
riales complejos. Existen placodas que se diferencian para formar parte del sistema del
olfato, de la audicion y del gusto. Otra placoda si bien no tiene funcion estrictamente

sensorial forma el cristalino del ojo.

Cresta neural
craneal

Cresta neural
vagal
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~.Cresta neural

cardiaca
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Cresta neural
del tronco
(de S6 a S28)

Figura 30. Esquema de los distintos dominios en que
se subdivide la cresta neural. Las estirpes celulares en
que se diferencian las células de la cresta neural son

Cresta neural distintas segun la region considerada.

sacra
(caudal a S28)
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(b) Las células de la cresta neural del tronco se ubican desde el somita seis hasta la
parte mas caudal del embrién y migran a través de dos rutas principales. La ruta mi-
gratoria temprana la siguen las células que se desplazan ventrolateralmente a través
de la mitad anterior de cada esclerotoma. Estas células se mantienen dentro de los
esclerotomas y forman los ganglios de la raiz dorsal de los nervios espinales, que
contienen las neuronas sensitivas. Otras células continluan mas ventralmente hasta
alcanzar las aortas dorsales y forman los ganglios simpaticos, la médula adrenal y
los grupos de neuronas que rodean la arteria aorta. La segunda ruta de migracién es
algo mas tardia y es seguida por las células que se convierten en melanocitos de la
piel. Su migracién es en sentido dorsolateral hacia el ectodermo no neural y se mue-
ven luego para colonizar toda la piel.

(c) Las células de la cresta neural vagal y sacra se originan en la proximidad de los somi-
tas uno a siete y en los segmentos sacros (caudales al somita 28) y realizan una mi-
gracion hacia el intestino embrionario. En las paredes de los 6rganos derivados del in-
testino primitivo (tubo digestivo) forman los distintos componentes celulares (neuronas
y glia) del sistema nervioso entérico (SNE). Esta subdivision del sistema nervioso au-
tdbnomo comanda primariamente los movimientos del tubo gastrointestinal.

(d) Las células de la cresta neural cardiaca: es un pequefo grupo de células que se ori-
ginan proximas a los tres primeros somitas. Estas células producen la totalidad del
tejido conectivo-muscular de la pared de los grandes vasos arteriales a medida que
se originan desde el corazén. También se ha demostrado que pueden diferenciarse
a melanocitos y neuronas. Sin embargo, algunas de ellas colonizan los uUltimos arcos

faringeos (tercero, cuarto y sexto) y forman cartilago y tejido conectivo.

Desarrollo del sistema tegumentario

La piel es el 6rgano mas grande del organismo animal. Posee numerosas funciones y su es-
tructura puede variar ligeramente segun la region considerada. Sin embargo, la piel tiene un
doble origen embrionario. La capa superficial o epidermis proviene del ectodermo no neural,
mientras que la capa profunda o dermis, se desarrolla a partir del mesodermo lateral y paraxial.

Durante las primeras semanas de gestacion, el embridn esta cubierto por una capa Unica de
células ectodérmicas de morfologia cuboide que descansan sobre un mesénquima poco dife-
renciado (Figura N° 31). El epitelio ectodérmico por mitosis origina una capa superficial de célu-
las aplanadas llamada peridermo que se transforma transitoriamente en el recubrimiento super-
ficial del embrién. Esta es una cubierta temporal que se desprende en la segunda mitad de la
gestacion. La capa basal o germinativa (primitivo ectodermo) mantienen un estado de activa
proliferacion, de forma que las células hijas se ubican mas superficialmente formando una capa
intermedia que cubre la capa basal o germinativa. En la capa basal se genera un factor de cre-

cimiento (factor de crecimiento transformante alfa) producido por las células que forman la
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misma. El factor de crecimiento actia sobre la misma célula que lo produce (accién autocrina)
y estimula la division celular y el desarrollo de la epidermis a partir de la division de las células
de la capa basal. Siguiendo este patron de desarrollo, la epidermis aumenta su espesor por el
agregado de capas o estratos para paulatinamente adquirir su organizacion definitiva que con-
siste en cuatro capas basicas:

e El estrato basal o germinativo que mantiene su capacidad de producir nuevas células

durante toda la vida del individuo.

o El estrato espinoso grueso constituido por células poliédricas voluminosas.

o El estrato granuloso cuyas células contienen pequefios granulos de queratohialina.

o El estrato corneo que constituye la superficie resistente y de aspecto escamoso de la

epidermis (compuesto por células muertas compacta que poseen abundante queratina).

sle®le/ g olelolefolle ol o ¢ +~——Ectodermo no neural
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S gl o
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Figura 31. Esquema de las capas de la piel del humanos en la quinta semana de gestacion; en la
séptima semana de gesacion; y en la piel del neonato.

El desarrollo de la piel es un proceso lento. Hasta la séptima semana de gestacion en seres
humanos, la piel sélo cuenta con tres capas ectodérmicas (peridermo-estrato intermedio-
estrato germinativo) y una dermis poco diferenciada. En la segunda mitad de la vida intrauteri-
na la epidermis es invadida por los melanocitos originados de la cresta neural. Tal como se

menciono previamente, la dermis que es la parte conjuntiva de la piel se origina del mesodermo
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lateral y de los dermatomas de los somitas. A partir del segundo tercio de la gestacién la der-
mis comienza a formar numerosas papilas irregulares (papilas dérmicas) que se proyectan
hacia la epidermis.

La dermis y la epidermis interactuan en sitios especificos para crear las glandulas sudoripa-
ras y los apéndices cutaneos: pelos, escamas o plumas (segun la especie). Las glandulas se-
baceas se originan a partir de brotes de la pared epitelial del foliculo piloso. Estos procesos
aparecen en el ultimo tercio de la gestacion y por ejemplo en un feto equino (11 meses de ges-
tacion), la piel carece de foliculos pilosos hasta el 8 mes de vida intrauterina.

La piel del feto esta cubierta por una sustancia blanca (unto sebaceo) formada por la secre-
cion de las glandulas sebaceas y por células epidérmicas y pelos descamados. Esta capa pro-

tege a la piel de la maceracion que produce el liquido amniético que bafa el feto externamente.
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Actividad practica del capitulo 3

A- CONTENIDOS DE LA ACTIVIDAD

Desarrollo del Sistema Nervioso. Neurulacion primaria y secundaria. Diferenciacion del neu-
roectodermo (estadio de placa, surco y tubo neural).

Evolucion del Tubo Neural. Diferenciacion del eje céfalo-caudal (neurémeros) y dorso-
ventral (placa alar, basal, del piso y del techo) de las estructuras del tubo neural.

Desarrollo de la médula espinal y de las vesiculas cefalicas. Formacion de sustancia gris y
blanca. Histogénesis.

Desarrollo de la epidermis y de las estructuras cutaneas. Caracteristicas de la piel fetal. On-
togenia de la dermis y epidermis. Histogénesis de las faneras.

Cresta neural del tronco. Migracion celular y derivados. Formacién de los ganglios nerviosos
(sensitivos y auténomos) y nervios. Formacién de la médula adrenal.

Cresta neural cefalica. Migracion celular y derivados. Formacion de los ganglios nerviosos
(sensitivos y autébnomos) y nervios. Formacion del esqueleto de la cabeza (osificacion endo-
membranosa)

Cresta neural vagal-sacra y cardiaca. Migracioén celular y derivados. El sistema nervioso entérico.

B- OBJETIVOS DE LA ACTIVIDAD

1. Conocer y comprender los aspectos fundamentales de la evolucion de la capa ecto-
dérmica. Asociar el desarrollo del ectodermo con el sistema nervioso, la piel y las estructuras
derivadas de las crestas neurales.

2. Reconocer en esquemas y muestras de embriones los 6rganos del sistema nervioso y
su relacion con las estructuras vecinas, en las distintas etapas del desarrollo embrionario.

3. Identificar las distintas capas que posee la piel y reconocer el origen embrionario de
cada una de ellas.

4. Conocer y comprender la potencialidad de las crestas neurales como cuarta hoja em-
brionaria. Identificar los distintos tejidos derivados de la cresta neural, su ubicacién en los dis-
tintos 6rganos y su relacion con las regiones embrionarias.

5. Estimular en el alumno la observacién metédica y el uso apropiado de la nomenclatura

cientifica.

C- SUGERENCIAS PARA RESOLVER LA ACTIVIDAD PRACTICA

Leer en detalle la informacion que se expone en la parte tedrica y analizar los conceptos
centrales de cada item. Consultar con otros comparieros y reflexionar sobre la comprensién
que ha alcanzado. Ampliar la informacién de la teoria consultando los textos de la bibliografia
sugerida. Consultar a los docentes del curso para conocer la opinién sobre el modo de resolu-

cion de los ejercicios que aparecen a continuacion
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EJERCICIOS DE LA PRACTICA. EVOLUCION EMBRIONARIA DEL ECTODERMO: DESA-
RROLLO DEL SISTEMA NERVIOSO

1- Elabore un cuadro que resuma en forma organizada los derivados del ectodermo. El

cuadro debe incluir y relacionar los siguientes conceptos:

epidermis — tubo neural — crestas neurales — ectodermo neural — ectodermo no neural —
vesiculas encefalicas — melanocitos — ganglios autbnhomos — neuronas motoras — as-
trocitos — médula adrenal — ectodermo — neuronas sensitivas — médula espinal — oligo-

dendrocitos — células ependimarias - retina.

2- a- El siguiente esquema representa A
cortes transversales de diferentes estadios
de desarrollo del tubo neural. Identifique en
cada seccién: la parte dorsal y ventral del
embrién. Luego identifique y referencia las
siguientes estructuras: ectodermo no neural, B
células de las crestas neurales, tubo neural,
luz del tubo neural, notocorda, hoja meso-

dérmica del embridn.

b- En el esquema D identifique y referencie
la epidermis, el tubo neural y las células de la
cresta neural. La epidermis y la notocorda
producen sustancias inductoras que determi-
nan la formacién de zonas celulares especifi-
cas dentro del tubo neural, conocidas como
placas. Dibuje o coloree en el esquema ante-
rior las placas que forman un neurémero del

tubo neural.

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 101



EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADOR)

3- a) El tubo neural y las vesiculas son érganos huecos que contienen una cavidad. Dicha
cavidad posee distinta forma y dimensiones segun la regién considerada y en consecuencia se
designa con diferentes nombres. El esquema representa el tubo neural de un embrién de 20
dias de gestacion en felinos. Indique en la figura de la izquierda las vesiculas y en la figura de

la derecha las cavidades que se forman en las distintas regiones del tubo neural.

b) El esquema representa la evolucion del tubo neural de una neurula que evoluciona del
estadio de 3 a 5 vesiculas. Identifique las estructuras referenciadas y complete con los nom-
bres de las mismas. En el estadio de 5 semanas coloque el nombre de las cavidades en que
se transformara la cavidad del tubo neural segun su localizacién. Identifique las curvaturas
que sufre la parte cefalica del tubo neural y complete las flechas.

Vista lateral Embrién de tres o cuatro Embrién de cinco
semanas semanas Flexuras
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4- Durante la neurulacién temprana los precursores de las principales regiones encefali-
cas se vuelven aparentes como resultado de movimientos celulares. El extremo cefalico del
tubo neural pasa de un estadio de tres a cinco vesiculas cefalicas. Durante esta transformacion
ya son evidentes las copas opticas. El encéfalo crece mas rapido que los tejidos circundantes y
la compresion obliga a una remodelacién del eje del tubo neural. Como consecuencia en dife-

rentes etapas aparecen flexuras en tres localizaciones.

Identifique en el esquema las flexuras, las vesiculas cefalicas y las copas 6pticas.

Vesicula
6tica

5- Como se menciond en el ejercicio 3, la parte rostral del tubo neural de los mamiferos
se modifica drasticamente para formar tres vesiculas cefalicas primarias. Una vez que estas
regiones cefalicas primitivas quedan establecidas, sufren divisiones, cada una de las cuales
produce regiones encefalicas en el adulto. Complete en el esquema los hombres de las vesicu-

las y mencione los érganos derivados de cada una.

Embridn de tres o cuatro Embrion de cinco  Derivados en el
semanas semanas adulto
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6- La médula espinal es el mejor ejemplo de un desarrollo simétrico y por capas funciona-
les del tubo neural. Segun el momento del desarrollo se pueden distinguir estratos o capas,
placas ubicado en uno de los estratos y la formaciéon de sustancias divididas en columnas y
cordones. De acuerdo con esto complete las referencias de la figura

Estratos Placas

7-

8- Identifique en la figura del ejercicio 6 las estructuras:que se citan a continuacién y colo-

que los numeros segun corresponda

1) Asta dorsal, 2) Asta intermedia, 3) Asta ventral, 4) Sustancia gris, 5) Sustancia blanca,

6) Canal central de la médula espinal, 7) Fisura media ventral, 8) Septo medio dorsal.

9- Mencione que tipo de funcion posee el asta dorsal, el asta intermedia y el asta ventral.
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10- Defina los siguientes conceptos:

Q) NEGUIOMEIO ... e e e e et e e

11- a- En el siguiente esquema de la parte cefalica de un tubo neural en estadio de 5 vesi-
culas identifique con numeros los rombémeros, pseudorombémeros y los prosémeros. En la

misma figura identifique las estructuras numeradas y complete las referencias

S 2 e B
e . 7
FIeXUra A ...ooniiiiiieiii i siesnnn s ennnes FIleXura B .....ccoviiiiiiiiiriiseinnsrnnnsnnneres
FIeXUra C ....ooviiiiiiii i snisire s rnnsennnes
Flexura A

Flexura C

A \ \

440

Vesicula
optica
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b- Explique sintéticamente la evolucion de los rombdmeros y pseudorombomeros de
acuerdo con las distintas corrientes migratorias celulares y mencione que érganos se desa-

rrollan a partir de ellos.

12- El siguiente esquema representa la evolucién del mesencéfalo. Identifique las estructu-
ras y mencione de que placas del tubo neural derivan.
En el esquema de la derecha marque con una llave a que sector se denomina: techo,

tegmento del mesencéfalo y pedunculos cerebrales.

13- En el siguiente corte coronal de un encéfalo en desarrollo identifique las estructuras
indicadas con numeros y letras. Especifique de que parte derivan cada una (telencéfalo, pro-

sencéfalo secundario o diencéfalo).
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14- Complete el esquema con el nombre de las células que se forman por el proceso de
histogénesis en el sistema nervioso.

15- Las células de las crestas neurales del embrién en desarrollo pueden dividirse en cua-

tro dominios principales cada uno con derivados y funciones especificas.

a- Explique sintéticamente los diferentes dominios de las crestas neurales y que estructu-
ras originan cada uno de ellos.
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b- En el siguiente esquema de un embrién en

desarrollo identifique los dominios mencionados en

el punto a) y complete los recuadros en blanco.

El esquema de la izquier-
da es una seccion transver-
sal de un embrién en desa-

Somito rrollo. La seccion muestra
los componentes principales
y esquematiza las distintas

migraciones que realizan las

células de la cresta neural

del tronco. Intente razonar y
Gonada

deducir en que tipo celular

: \ g
: se van a diferenciar cada
U Mesonefros una de estas migraciones.

\ v /\ Complete las referencias.
% . Intestino

16- a- Explique sintéticamente el origen embriolégico de las diferentes porciones de la piel.
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b- Complete los esquemas con las edades correspondientes a cada uno y las capas o es-

tratos de la piel mencionando la hoja embrionaria de la que derivan.

Edad del embrion Capas o estratos

c- Defina los siguientes conceptos.

) EPIderMIS ..o
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ANOTACIONES
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CAPITULO 4
Evolucion Embrionaria del Mesodermo axial
y paraxial

Marcela Piove y Julieta de Iraola

Desarrollo de los componentes osteomusculares del tronco

Una de las principales consecuencias de la gastrulacion es la aparicién de una tercera capa
celular casi continua llamada mesodermo. Este estrato celular esta ubicado entre el ectodermo
y el endodermo y esta formado por células mesenquimaticas en activo proceso de migracion.
Debido a la sefalizacion temprana, el mesodermo rapidamente se diferencia en cuatro secto-
res o regiones que siguen una evolucion diferente. El mesodermo se forma por las células del
epiblasto que se invaginan en el nédulo de Hensen y la linea primitiva. Las primeras en invagi-
narse permanecen en la linea mediana del embrién y forman el mesodermo axial que queda
ubicado inmediatamente debajo de la placa neural en formacion. Las siguientes células migran
s6lo un poco en sentido lateral y forman el mesodermo paraxial. Otra poblacion mesodérmica
se ubica ocupando la parte mas lateral del disco embrionario para constituir el mesodermo
intermedio y lateral. Esta diferencial disposicién del mesodermo permite distinguir en el patron

medial-lateral del embrién cuatro regiones distintas (Figura N2 1y 2).

Invaginacién celular
en la Linea y Nodo primitivo

S

o
Células del mes_gdermo
en migracion
Mesodermo axial
Endodermo (notocorda)

Figura 1: La gastrulacion es el periodo embrionario en el cual se producen amplios desplazamientos
celulares. En el esquema se observa el disco embrionario en una seccién transversal, Las células del
epiblasto se invaginan en la linea primitiva y en el nodo de Hensen en su mayoria para formar la capa
mesodérmica pero algunas de estas células desplazan al hipoblasto y forman el endodermo embrionario.
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a) Las primeras células en invaginarse en el nédulo forman el mesodermo axial o cor-
damesodermo. Esta poblacion celular se condensa y forma /la notocorda, un érgano transitorio
con importantes funciones inductoras para el desarrollo del tubo neural y la formacion del eje
céfalo-caudal del embrion.

b) El mesodermo paraxial o somitico dorsal esta representado por dos cordones o bandas
de células mesenquimaticas ubicadas a ambos lados de la notocorda y del tubo neural en
desarrollo (surco neural). Estos cordones se organizan primero en somitdmeros y luego en
somitas que evolucionan para formar: el esqueleto axial (columna vertebral y costillas), la der-
mis de la piel de los sectores dorsales del embridn, los musculos asociados a la columna ver-
tebral, a las paredes corporales y de los miembros.

c) El mesodermo intermedio es un cordén de células ubicado a ambos lados de los somi-
tas que se diferencia para formar los distintos érganos del aparato urogenital.

d) La placa o lamina del mesodermo lateral se separa en dos hojas para formar el celoma
intra y extraembrionario. Sus células intervienen en la formacion del corazon, los vasos sangui-
neos, el revestimiento seroso de las cavidades corporales, los huesos y las articulaciones de

los miembros.

Ectodermo
no neural

mesodermo

paraxial mesodermo
intermedio Léminadal
mesodermo
tronco mesodermo = lateral
cabeza (somitas) axial Rifion
(no segmentado)
esclerotomo \ Génadas Esplécnico
miotomo ;
notocorda Somatico
= dermatoma extraembrionario =

Figura 2: Esquema de una seccién transversa del embrion en la parte media que dara origen al tronco
del animal. Se observan las regiones del mesodermo desde el plano mediano (mesodermo axial)
hasta los laterales. Se especifican los derivados de cada una de estos sectores mesodérmicos.

Proteinas de la familia BMP (bone morphogenic phactor = factor morfogénico de hueso)
muestran un gradiente de concentracién creciente hacia los planos laterales del embrién que
se postula como el principal mecanismo para explicar la diferenciacion del mesodermo en dis-
tintos sectores

La notocorda representa el mesodermo axial que ejerce una potente inducciéon sobre el

desarrollo del tubo neural y del eje céfalo-caudal del embrion. La notocorda es una condensa-

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 112



EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADOR)

cion de células mesodérmicas que se extiende desde la cabeza hasta la cola y se ubica inme-
diatamente ventral al tubo neural (Figura 2 y 3). Este corddn celular macizo formado por células
de morfologia mesenquimatica representa el primer érgano de sostén del embrién. En muchos
cordados se mantiene durante toda la vida como un elemento rigido que da proteccién y sostén
al cuerpo del animal (Figura 3). En los vertebrados se atrofia precozmente y de ella sélo persis-
ten pequefios restos que forman los nucleos pulposos contenidos en los discos intervertebrales
de la columna vertebral. La notocorda en la parte cefalica del embridén se extiende hasta por
debajo de la vesicula mesencefalica y por delante de ella se encuentra un cordén delgado de
células mesodérmicas-endodérmicas, denominado placa precordal. Diversas investigaciones
han demostrado que la placa precordal es indispensable para el correcto desarrollo del prosen-
céfalo secundario y de la vesicula diencefalica, asi como, la notocorda es el principal centro

inductor para establecer el patrén dorso-ventral de los rombdmeros y mielémeros.

Cordado Larva de Lamprea (ammocoete) Figura 3. Esquema basico
Kikiite de la organizacion anatomi-
Veé;l;t;laa espinal  Notocorda ca de un cordado (larva de

lamprea). Debajo del siste-
ma nervioso central aparece
la notocorda como 6rgano
primario de sostén.

La notocorda es un centro inductor que colabora en un programa para que el embrion ad-
quiera progresivamente un patrén basico del cuerpo. La aparicion de la notocorda al final de la
gastrulacion es el inicio de la sefalizacidon hacia el ectodermo e induce que este forme un tubo
neural. De manera que podemos afirmar que la etapa de neurulacién comienza siempre que

exista una notocorda formada.

Figura 4. La representacion semi-
esquematica de secciones transversas
de dos embriones en etapa de neurula-
cién perite observar la evoluciéon tem-
prana del mesodermo paraxial. En la
notocorda  mesodermo paraxial primera etapa las células mesodermi-
(somitémeros) cas se organizan en bandas celulares
no segmentadas llamadas somitome-
ros. En la etapa siguiente el mesoder-
cotederng, al _ = - mo paraxial del tronco se separa en
no neural s ——=—=2 an, g, bloques llamados somitos que se ubi-
= ' can a ambos lados del tubo neural y de

la notocorda.

mesodermo

lateral mesodermo miocele
intermedio celoma
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La intervencion del mesodermo axial o cordamesodermo como centro inductor sumado al
progresivo plegamiento del embridon representan los principales factores que permiten la trans-
formacién de un embrion de morfologia alargada y plana hacia un embrién de aspecto tubular.
Los factores secretados por las células de la notocorda inducen primero al ectodermo a dife-
renciarse en ectodermo neural para formar un tubo neural. Los mismos factores luego actuan
sobre la placa basal del neurémero para que se formen neuronas que funcionan en los siste-
mas motores que gobiernan la funcién de los musculos del aparato locomotor.

A ambos lados del surco neural en desarrollo y de la notocorda aparece el mesodermo pa-
raxial. Las células del mesodermo paraxial, al principio se disponen en forma de bandas o
gruesos cordones celulares ubicados a ambos lados del surco neural (Figura 4 y 5). Durante
las primeras etapas de la neurulacion, estas bandas son continuas a lo largo del embrién y
estan constituidas por células de tipo mesenquimatosas con una alta tasa de proliferaciéon y
separadas por abundante matriz extracelular. Este tipo de organizacion tisular temprana del
mesodermo paraxial se conoce como somitdomeros que refiere a cordones no segmentados del
mesénquima mesodérmico (Figura 4). Pocas horas después y mientras se produce el plega-
miento y cierre del tubo neural, las células del mesodermo paraxial cambian su aspecto me-
senquimatico hacia un tipo epitelial y comienzan a separase en bloques denominados somitas.
La formacion de los somita es un proceso complejo y comprende una sucesion ritmica y ondu-
lante de fendmenos de induccion celular regulada genéticamente. La division del mesodermo
paraxial es un proceso que no afecta los sectores cefalicos del embrién, donde el mesodermo
se mantiene dispuesto en la forma de somitdmeros y en general se lo conoce como mesoder-

mo presomitico(Figura 5).

Eclodermo no neural Células M
4 lesodermo
(epidermis) — cresta neural intemedio

- Hoja somatica
Somito del mesodermo lateral

Notocorda ,... ¥ . S ¢ Hoja esplacnica
del mesodermo lateral
Endodermo

g : Embrion de cerdo
. 14 dias. 7 pares de
somitas

=

Figura 5. Representacion semiesquematica de la vista dorsal de un embrién de cerdo al comienzo de la
somitogénesis. En la parte izquierda se observa la superficie dorsal del embrion después de eliminar el
amnios. En la parte derecha se observa la secciodn transversa del embrién mostrando la evolucion de las
tres hojas embrionarias. El surco neural se encuentra en proceso de cierre y sobre él se ubica el ecto-
dermo no neural. La notocorda aparece como una condensacion celular en el plano mediano (mesoder-
mo axial).
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Formacion, especificacion y diferenciacidon de los somitas
(somitogénesis)

Los somitas son estructuras pares, separadas una de la otra, se ubican a los lados del tubo
neural y hacen prominencia sobre la superficie dorsal del embrion por debajo del ectodermo no
neural (Figura 3). El numero de somitas varia en cada especie (65 en el ratdon, 42-44 en hu-
mano) y dado que su aparicidon es continua y progresiva, se utiliza como indicador del grado de
desarrollo del embrion (Figura 7). Las células de los somitas se diferencian en distintas estirpes
celulares y durante el proceso de somitogénesis secretan acido retionico que es esencial para
que las células de los neuromeros vecinos se diferencien hacia neuronas.

En las primeras etapas de la neurulacién, cuando el surco neural se encuentra en proceso
de cierre, el mesodermo paraxial comienza a separarse en bloques redondeados de células
que protruyen ligeramente debajo del ectodermo no neural (Figura 4 y 5). Las células mesen-
quimaticas del mesodermo paraxial se transforman transitoriamente en células epiteliales que
se unen entre si por medio de uniones estrechas para formar una masa compacta de tejido con

una pequefia cavidad en su interior (miocele).

Tubo neural
Cresta neural

Dermatomiotoma

Arcos
branquiales

Prosencéfalo

Miotoma epiaxial

Dermatoma
Miotoma
. hipoaxial
Co
R
= LTIl 3%
B Células del esclerotoma
Células de la €n migracion

Dermatoma Figura 7. Microfotografia con microscopio
Mioblastos electrénico de barrido de un embrién de
T ratén de 10 dias de gestacion. El embrién
hipoaxial se encuentra en un estado avanzado del

desarrollo y pueden observarse las vesicu-

las cefalicas, el corazon, los arcos bran-
o quiales, la prominencia del mesonefros y
~ = n .

Células del esderotonﬁ& los somitas a ambos lados del tubo neural.

ok
C  Notocorda

Figura 6. Esquema de los principales cambios que
se observan en los somitas durante el desarrollo
temprano. A, B y C corresponden a cortes transver-
sales del embrion
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La aparicidon de dos proteinas, la cadherina y la fibronectina es un paso imprescindible para
este proceso. El primer somita aparece en la parte craneal del tronco y sucesivamente nuevos
somitas surgen de su extremo anterior (Figura 5). La somitogénesis no afecta al mesodermo
que se encuentra en las regiones cefalicas del embridon (mesodermo paraxial presomitico). y
mantiene su organizacion en somitdmeros que se asocian al desarrollo de los arcos branquia-
les (ver desarrollo de la cabeza y el cuello).

Si bien los somitas son estructuras transitorias, son sumamente importantes en la organiza-
cion del patron segmentario de los embriones de vertebrados. La relacién de las estructuras
derivadas de los somitas con los neurémeros vecinos por medio de los nervios espinales se
mantiene durante toda la vida del animal, y es la base anatdmica que permite explorar la médu-
la espinal a través de la funcién muscular y las areas cuténeas. La evolucion de los somitas
también determina las rutas migratorias para las células de la cresta neural del tronco y para
los axones de los nervios espinales.

Debe mantenerse presente que la formaciéon de somitas es un proceso continuo, simultaneo
al cierre del tubo neural y a los grandes plegamientos que sufre el embrién debido al desigual
crecimiento de sus partes. Mientras el tronco del embrién se modifica por la somitogénesis, las
estructuras cefalicas se encuentran muy adelantadas en desarrollo. En la futura cabeza del
embrion son dominantes el crecimiento de las vesiculas cefalicas, los arcos branquiales y el
corazoén en desarrollo.

En cada somita se distinguen primariamente dos poblaciones celulares (Figura 6). Un sector
dorsal, denominado dermatomiotoma (dermato=piel, mio=musculo y tomos=separacién o sec-
for) que contiene los precursores de las células conjuntivas de la dermis y los precursores del
tejido muscular. Un segundo sector del somita ubicado ventral al anterior es llamado esclero-
toma (esclero=duro) y contiene los precursores de las células formadoras del cartilago y del

hueso de la columna vertebral y de las costillas (Figura 6 y 8).

Miotoma —§

Somita ;
H  Nervio
3 1 segmentario =
/. Arteria inter- {
B segmentaria
& _Esclerotoma
Esbozo
Notocorda del centro ™
vertebral

Figura 8. Esquema de la evolucion del esclerotoma en secciones horizontales. Los esquemas repre-
sentan una seccion horizontal de embriones en distintos momentos del desarrollo. Se observa la noto-
corda en el plano mediano y a ambos lados la migracién de las células del esclerotomo.
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La sefializacion de los tejidos vecinos (ectodermo no neural, tubo neural, notocorda y me-
sodermo lateral) por medio de distintas moléculas inductoras determina a las distintas pobla-
ciones celulares del somita que seguiran una evolucion diferente. El primer cambio que se ob-
serva dentro del somita afecta a las células del esclerotomo que pierden sus adherencias y
retoman su aspecto de células mesenquimaticas. Sefales inductoras secretadas por la noto-
corda son esenciales en este cambio de morfologia que muestra la poblacién celular del escle-
rotomo. El mesénquima de este sector del somita migra hacia ventral y medial para rodear
como si fuera un anillo al tubo neural y a la notocorda (Figura N° 6 y 9). Esta nueva organiza-
cion alrededor del tubo neural representa el primordio mesenquimatico de las vértebras. Sin
embargo, en la regidn toracica del embridon ademas de vértebras se forman los primordios de
las costillas. Distintas investigaciones han demostrado que la expresion de algunos genes ho-
meodticos es diferente para las diversas regiones del tronco del animal. Si en el mismo embridn
se trasplantan somitas de la region toracica a la primera parte de la regiéon lumbar o a la regién
cervical, en los lugares del trasplante se formaran vértebra y costilla. En resumen, los sectores
cervicales, lumbares, sacros y coccigeos soélo forman vértebras, mientras que en la region tora-
cica el esclerotomo forma vértebras y costillas.

Las vértebras son huesos irregulares, conformados en anillo. Cada una de ellas, se forma

por la convergencia de células de dos escle-
rotomas vecinos, dicho en otras palabras,

cada esclerotoma forma la mitad caudal de

Tubo neural una vértebra y la mitad craneal de la vérte-
Arco dorsal bra subsiguiente (Figura N° 6). Siguiendo
o neural ; ;

este patrén de desarrollo, las células me-
senquimaticas, se organizan para formar
primero un molde mesenquimatico y luego
un molde cartilaginoso de las vértebras (Fi-

gura N° 7). Dicho molde presenta la forma

Arco ventral

de un anillo que posee: una parte ubicada
Figura 9. Esquema de una vértebra en las eta-

pas de desarrollo. Las células del esclerotomo )
forman primero un molde cartilaginoso que luego que encierra completamente la notocorda y

las costillas.

por debajo del tubo neural (cuerpo vertebral)

(arco vertebral).

La formacion de tejido 6seo se realiza en etapas posteriores del desarrollo (etapa fetal), por
medio de una osteogénesis de tipo endocondral (dentro de un molde de cartilago) que posibilita
la formacién de células propias del tejido 6seo (osteoblastos y osteoclastos) en islotes de carti-
lago donde han muerto las células propias de este.

La osificacion de la columna vertebral finaliza en algunos animales (equinos) dentro del ute-
ro materno, pero en otros (perros y gatos) durante la primera etapa de la vida posnatal. Ence-

rrada en el tejido cartilaginoso la notocorda es inducida a involucionar y sus células mueren por
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apoptosis. Areas remanentes de la notocorda forman los nuicleos pulposos de los cartilagos
(intervertebrales) que se ubican entre dos vértebras contiguas.

Como mencionamos previamente, la formacion de las costillas s6lo se constata en la parte
del embridn que forma las estructuras toracicas. Los primordios de las costillas crecen desde la
parte lateral y ventral del cuerpo vertebral y se prolongan progresivamente hacia ventral para
formar parte de las paredes del térax (Figura N° 9). Los huesos del tronco y de los miembros
atraviesan los mismos tres estados del desarrollo. Primero se forma un esqueleto mesenquima-
tico, luego la etapa de esqueleto cartilaginoso y finalmente comienza el proceso de osificacion
endocondral de los huesos.

El dermatomiotoma esta formado por células que mantienen su aspecto epitelial y ocupan
la parte dorsolateral del somito (Figura N° 5 A). En este sector se diferencia una porcién cen-
tral (dermatoma) que evoluciona para formar la dermis de la piel de las regiones dorsales del
embrién, y dos porciones (miotomas) periféricas (una dorsal y otra ventral) cuyas células se
diferencian hacia mioblastos para formar los musculos de distintos sectores corporales (Figu-
ra N° 5 B y C). Cada miotoma recibe sefializaciones regionales distintas y por esta causa la
migracion que realizan los mioblastos es diferente para formar los distintos grupos muscula-
res del tronco. La parte dorsal del miotoma (miotoma epiaxial) forma las fibras musculares de
los musculos ubicados en dorsal de la columna vertebral (musculos epiaxiales), mientras que
la parte ventral (miotoma hipoaxial) interviene en la formacién de los musculos ubicados ha-
cia ventral del raquis (musculos hipoaxiales), algunos musculos de las paredes corporales y
los musculos de los miembros.

El patron segmentario que se establece a través de la somitogénesis embrionaria, establece
que cada par de somitas se encuentra asociado a un par de nervios espinales y en consecuen-
cia, las estructuras derivadas de un somita tendran al final del desarrollo un patrén de inerva-
cion segmentaria. Por lo tanto, es posible identificar para cada neurémero de la médula espinal
(mielébmero), una conexién con un nervio espinal especifico que se encarga de comandar un
grupo de musculos en particular derivado del miotomo y de recoger la sensibilidad de un sector
definido de piel formada a partir del dermatomo.

Miogénesis

El tejido muscular que se encuentra en el organismo puede ser de tres tipos: estriado es-
quelético, estriado cardiaco y liso. En este apartado se hace referencia sélo al desarrollo del
musculo estriado esquelético que esta asociado al aparato locomotor y que es el responsable
de la motilidad voluntaria del individuo, coloquialmente a esta musculatura la llamamos carne.
La célula muscular recibe el nombre de miocito (mio=musculo y cito=célula) o fibra muscular
estriada esquelética por poseer una considerable longitud y mostrar estriaciones transversales.
Posee algunas caracteristicas estructurales notables, tales como: son multinucleadas (poseen

muchos nucleos en la periferia celular), en su citoplasma se encuentran largas cadenas protei-
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cas de actina y miosina que le aportan la capacidad contractil y finalmente toda fibra muscular
estriada esquelética se encuentra bajo el control directo del sistema nervioso y por lo tanto es
de actividad voluntaria (Figura 10).

El proceso de determinacion que posibilita que las células del miotomo se transformen en
mioblastos y luego se diferencien en miocitos se conoce como miogénesis (mio=musculo y
génesis=origen). Es un mecanismo vastamente investigado pues la ciencia alienta la posibili-
dad de poder regenerar fibras musculares para reparar extensas pérdidas de masa muscular
por traumatismo o a consecuencia de cirugias radicales.

La miogénesis es un proceso complejo del cual se conocen muchos de sus pasos y que
en aves y mamiferos se produce sélo durante la vida intrauterina. Las fibras musculares es-
queléticas al igual que las neuronas son células que no se reproducen, por lo tanto, los indi-
viduos nacen con un numero de fibras musculares esqueléticas que no puede incrementarse
a lo largo de la vida, por el contrario, durante el envejecimiento se van perdiendo progresi-
vamente (sarcopenia).

La miogénesis es basicamente igual tanto para los

I§ musculos que se forman de los miotomos del somito,
Nucleos de la { , o
cé.ulamuscuxar< como para los musculos que se originan del meso-

Vasos sanguineos

dermo lateral o del mesodermo de los arcos branquia-
les del embrién. Es un proceso complejo que se
desarrolla en varias etapas consecutivas que van

desde la determinacion hasta la diferenciacion defini-

i Fibranerviosa
motora

tiva (Figura 11). El primer paso es la determinacion,

Receptor

b proviocents i . . .
P en el cual las células del miotomo son inducidas a
A

R R e ¢

2 S PR R

transformarse en mioblastos por el efecto de factores

o

paracrinos secretados por el tubo neural y la notocor-
da. En el siguiente paso de multiplicacion, estos mio-
blastos determinados se reproducen activamente y

aumentan su cantidad por la accién de proteinas de

Fibroblasto

la familia del factor de crecimiento fibroblastico (FGF=
del inglés Fibroblastic Grow Factor). Luego sigue un

periodo de alineacién en la cual se detiene la multipli-
Figura 10. Esquema de las fibras
musculares estriadas. Se observa la
presencia de varios ndcleos por célu- las. Las células asi ordenadas comienzan a fusionar-
la, los paquetes de miofibrillas y la
conexion con fibras nerviosas. A y B

cacion y los mioblastos se ordenan en hileras de célu-

se entre si por disolucion de la membrana celular en

son las envolturas conjuntivas que las zonas de contacto. La fusion de los mioblastos
agrupan las fibras musculares en originales conduce a la formacién de largos miotubos
fasciculos.

que contienen gran cantidad de nucleos. A continua-
cioén, durante la diferenciacion, los miotubos comienzan a sintetizar las proteinas contractiles
especificas del musculo (actina y miosina) que se ubican ordenadamente en el citoplasma de la

célula muscular. El ultimo paso es la maduracioén cuando la actina y la miosina se organizan
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definitivamente en largos filamentos llamados miofibrillas dentro del citoplasma celular. En este
punto las fibras musculares estriadas esqueléticas son células muy alargadas, multinucleadas y
con capacidad contractil.

La determinaciéon de mioblastos y formacion de miocitos aparece en dos periodos 0 momentos
del desarrollo (Figura 12). Una oleada temprana o miogénesis primaria (embrionaria) que se produ-
ce a partir de la determinacion de células del dermatomiotomo somitico. En este proceso temprano
se originan los mioblastos embrionarios que se ubican formando la estructura basica de los muscu-
los. Estos mioblastos terminan formando pocas fibras musculares de gran tamafo, con una reduci-
da cantidad de nucleos que se ubican en la parte central para armar la arquitectura general de cada
musculo. La segunda oleada de formacion de mioblastos, se produce al final de la organogénesis,
se conoce como miogénesis secundaria (fetal). En esta etapa los mioblastos determinados son
inducidos a multiplicarse activamente para formar mioblastos fetales que completan la miogénesis y
migran hacia los musculos en desarrollo. Los miocitos fetales resultantes se alinean periféricamente
a los miocitos embrionarios e incrementan la cantidad de células musculares del musculo. A dife-
rencia de los miocitos embrionarios, los miocitos fetales son de tamafio menor, poseen una abun-

dante cantidad de nucleos por célula y son mucho mas numerosos.

T : i i . Maduracion de la
Determinacion Multiplicacion Alineacion Formacién del miotubo fibra muscular

Determinacion Multiplicacion de los Alineacién de las células y Fusion de las células ~ Maduracién de Ia fibra
_de las células del mioblastos por accion del detencion de la multiplicacién vy sintesis de proteinas ~ muscular y comienzo
miotomo en mioblastos FGF mediado por fibronectina, especificas del musculo de las contracciones

miogenina y otras moléculas

Figura 11. Esquema de las etapas de la miogénesis que permite la diferenciaciéon de las células del miotoma
en fibras musculares. Luego de la determinacion, los mioblastos son estimulados a multiplicarse por accion
del factor de crecimiento fibroblastico, mientras que en la alineacién aparecen proteinas importantes como la
fibronectina, integrina y miogenina.

En los bovinos se ha observado que existe miogénesis primaria entre la tercera y la duodé-
cima semana de vida, mientras que la miogénesis secundaria comienza en la semana 10 y se
extiende hasta la 26. Luego de esto se reduce radicalmente la capacidad de formar nuevos
mioblastos y los musculos incrementan su volumen por la sintesis de proteinas contractiles que
se ubican en el citoplasma celular (hipertrofia muscular). El volumen muscular de los recién
nacidos es reducido y se constata que el tejido muscular posee un mayor contenido de agua
que en el animal adulto. Las etapas en las cuales se forman los muisculos son un conocimiento
imprescindible cuando se plantea la nutricién de los animales de produccion y el efecto de la

alimentacion de las madres durante las distintas etapas de la gestacion.
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Hipertrofia muscular

Miogénesis secundaria

Mingénesls """‘a‘ Adipogé%
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Dias de gestacién (bovino)

Figura 12. Cuadro comparativo de los periodos de miogénesis en el bovino. La miogénesis primaria se
produce dentro de los tres primeros meses de vida intrauterina, mientras que la miogénesis secundaria
puede extenderse hasta el séptimo mes de gestacién. Finalizada la miogénesis la hipertrofia muscular
representa el tercer periodo de desarrollo de la musculatura corporal. La formacion de tejido graso (adi-
pogénesis) aparece como un mecanismo de incremento del peso corporal al final de la gestacion.

Desarrollo de los componentes osteomusculares de los miembros

Los miembros toracicos y pelvianos son estructuras osteo-artro-musculares complejas que
se desarrollan siguiendo un patrén muy similar en todos los vertebrados. Este programa de
desarrollo se encuentra altamente conservado en la escala filogénetica y es comun en las dis-
tintas clases de animales (reptiles, anfibios, aves y mamiferos). Por esta razén es que las alas
de las aves, las aletas de los mamiferos marinos, los miembros de los cuadripedos terrestres

son consideradas estructuras homologas, aun cuando cumplen funciones distintas.

Tetrapodo ancestral {5_____‘ Cocodrilo

—

—

Figura 13. Los miembros son estructuras
homoélogas. Su funciéon puede variar (nadar,
volar, soportar el peso corporal, etc.), sin em-
bargo, en su organizacion anatomica se reco-
nocen las mismas estructuras bésicas de un
ancestro comun.

Equino’, P Huesos
q ﬁ’ U:l\__ Hombre de I

s mana
H{'Jme;e?‘a\_:::.v_ g :
S e

Los mecanismos de desarrollo de estructuras tan complejas han sido tanto objeto de estu-

dio, como asi también de fascinacion de numerosas investigaciones. Pues, no sélo se trata de

formar cartilago, hueso y musculo, sino que el grado de especificacion es tan grande que en
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determinado lugar el tejido 6seo formara un humero, pero no una pelvis o un fémur. De la mis-
ma forma, el desarrollo de los miembros debera dar como producto final estructuras perfecta-
mente simétricas y de la misma longitud. Es sorprendente que nuestras manos o pies se desa-
rrollen como imagenes en el espejo y sus dimensiones sean casi exactamente las mismas.

Este patrén de desarrollo incluye un conjunto de procesos por los cuales las células embriona-
rias forman disposiciones ordenadas de manera espacial que reunen tejidos en via de diferencia-
cion o totalmente diferenciados. Este patrén o plan de desarrollo posibilita el correcto desarrollo del
miembro en las tres dimensiones del espacio y por lo tanto, incluye el crecimiento en tres ejes:

a) Eje proximal (cerca)-distal (lejos) establece tanto en los miembros toracicos como en los
pelvianos distintos componentes para cada uno de sus segmentos (brazo o muslo, antebrazo o
pierna, mano o pie).

b) El eje craneal (anterior)-caudal (posterior) posibilita la ubicacién de las estructuras en
una organizacion diferente para el dorso y la palma de la mano o la planta del pie.

c) El eje medial (adentro)-lateral (afuera) establece también una organizacion diferente de
los componentes, por ejemplo los dedos poseen forma y tamafio distintos en cada una de las

regiones de la mano o del pie.

Campos prospectivos de las extremidades

El desarrollo de los miembros comienza con la aparicion de un campo prospectivo de la ex-
tremidad en la lamina del mesodermo lateral debido expresion de los genes Hox. Este campo
esta formado por distintas regione y cuando es trasplantado a otro embrién mantiene su poten-
cialidad para formar un miembro completo.

Distintos experimentos demostraron que la divisién quirdrgica del campo (con el uso de se-
paradores para evitar que las células vuelvan a reunirse) induce a la formacién de dos miem-
bros vecinos completos.

En todos los vertebrados existen sélo cuatro campos prospectivos y estos se encuentran
opuestos con respecto a la linea media. Estos centros poseen, por un lado, la capacidad para
formar tejido cartilaginoso y 6seo a partir del mesénquima proveniente de la hoja somatica del
mesodermo lateral. Y por otro lado, inducen a los mioblastos de los somitas vecinos a migrar e
ingresar en el esbozo del miembro para transformarse en los musculos de la extremidad. En
resumen, los huesos y articulaciones de los miembros se forman a partir de la hoja somatica
del mesodermo lateral, mientras que los musculos son derivados de los somitas vecinos al

campo prospectivo de la extremidad.

Somitas
Arcos o o S
branquiales/ ] o
i e Y oS ;_\’" . »
P : " . Figura 14. Esquema de un embrion de
s *’“"- \f\\ un reptil tipo. En el campo prospectivo
/ 3 = > B . PN .
/[ y L del miembro toracico se puede diferen-
¢ % ‘\\ ciar distintos sectores presuntivos que
‘\ S ‘\,} - dan origen a las partes del miembro y a
% é.«,) S 5 : sectores vecinos del tronco.
& 4 Extremidad libre Tejido peL
S Cintura del miembro peribraquial A
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En la primera fase del desarrollo de los miembros se observa un brote o abultamiento (es-
bozo del miembro) debajo del ectodermo de la regién correspondiente al denominado campo
prospectivo de la extremidad. El mesénquima proveniente de la hoja somatica del mesodermo
lateral aporta las células que formaran los componentes esqueléticos (huesos y articulaciones),
mientras que los mioblastos se delaminan y migran desde los somitas vecinos para formar los
componentes musculares.

Un grupo de células del ectodermo que cubre el esbozo del miembro aumentan su altura y
forman una elevacion en forma de cresta (cresta apical ectodérmica) que actia como sefializa-
dor para el crecimiento en longitud de la extremidad (eje proximal-distal). Si la cresta de un
miembro toracico se extirpa en forma temprana sélo se formara el primer segmento de la ex-
tremidad (un brazo con el humero en miembro toracico y el muslo con el fémur en el pelviano),
si la extirpacion es mas tardia se forma tanto el primer segmento como el segundo (antebrazo
con radio y cubito en toracico y la pierna con tibia y peroné en el pelviano).

De manera, que la cresta apical ectodérmica es el centro inductor que mantiene el mesénqui-
ma debajo de ella, en un estado de proliferacion mitética y evita que las células se transformen
en cartilago. Muchas investigaciones han demostrado que la accién de la cresta es mediada

por uno de los Factores de Crecimiento Fibroblatico (FGF) (Figura 15).

Arcos
branquiales —

Somitos

Cresta apical
ectodermica

Esbozo del
miembro
A Figura 15. Esquema de un embrion
bovino con el patron somitico comple-
to. Se observan los esbozos para el
miembro toracico y pelviano, ambos
muy proximos a los somitos. En el
panel de abajo aparece un esquema
de un corte del esbozo de un miembro
que muestra la ubicacion de la cresta
apical ectodérmica y la zona de activi-
dad proliferante (mesodér-mica). La
primera es responsable del crecimien-
to y la organizacién del miembro en el
A eje proximal — distal, mientras que la
mesgile s zona de actividad proliferante aparece
como la regién involucrada en la orga-
nizacién en el eje craneal — caudal.
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La sefalizacién para el desarrollo del eje medial-lateral proviene de un pequefo grupo de
células mesodérmicas (zona de actividad polarizante) ubicado en la union caudal del eshozo
del miembro con el cuerpo embrionario. El tercer eje, craneal-caudal se establece también a
partir del recubrimiento ectodérmico del brote. En la determinacién y mantenimiento de los tres
ejes intervienen varios tipos de genes y proteinas que son las moléculas responsables de se-
nalizar correctamente el desarrollo de toda la extremidad.

Aun quedan muchas preguntas sobre los procesos tempranos que intervienen en la sefali-
zacién para que se forme un miembro toracico o un miembro pelviano. Se ha identificado la
expresion de un gen especifico para el miembro anterior (Tbx5) y uno para el miembro poste-
rior (Tbx4), ambos genes codifican para factores de transcripcion. Sin embargo, esto parece
ser solo una parte del mecanismo involucrado, pues si bien cuando se induce la expresion de
Tbx5 el miembro resultante sera toracico, sin importar la ubicacién relativa en el embrion, tam-
bién se ha demostrado que no es el Unico factor involucrado como molécula inductora para la
formacién del miembro.

La etapa de brote o esbozo es seguida por la aparicion de un miembro con forma de
remo o paleta. Progresivamente, este se alarga y en su interior aparecen los moldes carti-
laginosos de los futuros huesos del miembro (Figura 16). Al igual que en las vértebras, la
osificacion es de tipo endocondral y se encuentra avanzada al momento del nacimiento.
Sin embargo, los huesos largos contintan en crecimiento hasta pasada la pubertad, a partir
de una placa (cartilago de crecimiento o fisiario) que conecta las extremidades con el cuer-
po del hueso.

La miogénesis sigue las mismas etapas que las descriptas para la formacion de los muscu-
los axiales a partir de células derivadas de los miotomos de los somitas vecinos. En este caso,
los mioblastos se delaminan de los somitos y forman los musculos pertenecientes a los miem-
bros que actuan sobre las distintas articulaciones. Estas articulaciones (hombro-cadera, codo-
rodilla, carpo-tarso, articulaciones metacarpo-metatarso-falangicas y de los dedos) permiten los
movimientos de los segmentos del miembro y la coordinaciéon apropiada de los movimientos
posibilita todos los tipos de marchas que se observan en locomocion de los individuos. Los
distintos grupos musculares que se forman en cada miembro migran arrastrando las fibras ner-
viosas que los inervan, de forma que se mantiene el patrén metamérico derivado del desarrollo

de las somitas.
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\ Miembro toracico .
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Precartilagos CubRO | tacarpt Figura 16. Esquema del desarrollo
Falange de los miembros en un embrion

humano de aproximada-mente 6 a
7 semanas de gestacion. El molde
mesenquimati-co (precartilagos) es
reemplazado progresivamente por
tejido cartila-ginoso. Cada hueso se
desarrolla a partir de este molde
cartilaginoso por medio de un pro-
ceso conocido como osificacién
endocondral (dentro del cartilago).

Miembro pelviano

Cartilagos

Algunas consideraciones finales

Los conceptos expuestos previamente solo informan del desarrollo de los componentes
0seos, articulares y musculares de las extremidades. Sin embargo, estos cambios van acom-
panados por el desarrollo de vasos sanguineos que se producen a expensas del mesénquima
mesodérmico. Este proceso conocido como vasculogénesis y angiogénesis se discutira mas
adelante en el capitulo del sistema circulatorio.

De la misma manera, todas las partes que componen un miembro se encuentran profusa-
mente inervadas por fibras nerviosas provenientes de los nervios espinales que tienen su ori-
gen en los mieldmeros de la médula espinal. La dermis de la piel que cubre los miembros es
derivada de los dermatomas de los somitas vecinos y recibe distintos tipos de fibras nerviosas
sensitivas que recogen la informacion de tacto, temperatura, dolor y presion. Fibras nerviosas
sensitivas que llegan a los huesos, articulaciones y musculos informan también del dolor y la
posicién en el espacio de estas estructuras. Finalmente, los musculos estriados de los miem-
bros que se forman por delaminacion de mioblastos de los somitas vecinos estan comandados
por fibras nerviosas motoras de los mieldbmeros correspondientes (Figura 17). Esta estrecha
relaciéon entre fibra nerviosa motora y fibras muscular estriada es particularmente importante
pues si, por cualquier causa, se rompe esta relacion, los elementos restantes mueren. En otras
palabras si muere la neurona que envia la fibra nerviosa motora, luego muere la fibra muscular

estriada y viceversa.
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rama dosal
del nervio

miotama eplaxial

espinal tablque Figura 17. Esquema de la evolucién del
ganglia intermuscular miotoma y su relacion con la musculatura
espinal ~ # " ::;‘0‘2;";7 apendicular. Desde un sector dorsal (mioto-

ma epiaxial) se forman los musculos que
quedan ubicados en dorsal de la columna
vertebral. Del miotoma hipoaxial se forman
los musculos de las paredes del térax y ab-
domen. En el sector de formacion de los
miembros desde esta parte ventral del mio-
toma se desprenden los mioblastos que for-
man los musculos de los miembros. Esta
organizacion incluye la llegada de las fibras
nerviosas de la rama ventral del nervio espi-
nal hacia los musculos apendiculares.

rama ventral
del nervio
espinal

musculos epiakiales

muscilos
exlensores

musculos derivadoy |
def miotoma
hipoaxial

musculos flexores

A musculos ventrales del abdomen B

Talidomida: Un desastre que pudo evitarse

La Talidomida es el nombre de una droga que se comercializé entre 1958 y 1963, en Eu-
ropa, Asia, Australia y Canada para combatir la ansiedad, nauseas y vomitos de la mujer
embarazada. A finales de la década del 50 era el tercer farmaco mas vendido y fue reti-
rado de la venta en 1963. Esta droga desencadené desastres en el desarrollo de los em-
briones de 3@ a 82 semana de gestacion ya que producia serios danos afectando los
miembros, el corazdn, los rifiones, los genitales y el tracto digestivo. Los recién nacidos
carecian casi completamente de extremidades y el 40% morian antes o después del par-
to. Se calcula que aproximadamente 20.000 bebes fueron afectados por esta droga. El
mecanismo de accion del efecto teratolégico aun no se conoce con exactitud pero se
confirmé que la Talidomida inhibe la formaciéon de nuevos vasos sanguineos (angiogé-
nesis) y en consecuencia el rapido crecimiento que necesitan los miembros en las pri-
meras etapas del desarrollo. El desarrollo se detiene por la falta de nutrientes hacia las
células mesodérmicas que se encuentran en activa multiplicacion. Por otro lado, se ha
encontrado que la Talidomida también inhibe la expresion del FGF 8 indispensable para

el desarrollo de los miembros.
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Actividad practica del capitulo 4

A- CONTENIDOS DE LA ACTIVIDAD

Desarrollo de los componentes osteo-musculares del tronco. Conceptos generales. Meso-
dermo axial (cordamesodermo) y paraxial: El desarrollo metamerico del tronco. Somitogénesis:
Somitas y estructuras derivadas. Esclerotoma, Miotoma y Dermatoma. Formacion del esquele-
to axial (osificacion endocondral) y de los musculos del tronco. Miogénesis

Desarrollo de los componentes osteo-musculares de los miembros toracicos y pelvianos:
Campos prospectivos de las extremidades. Procesos de induccion reciproca en la morfogéne-
sis de los miembros: Cresta apical ectodérmica y zona de actividad proliferante. Experimentos

que sugieren como se desarrollan los miembros.

B- OBJETIVOS DE ESTUDIO

1. Conocer las etapas del desarrollo de las estructuras que forman el tronco, los miembros,
de los mamiferos para poder inferir los estadios embrioldgicos de los 6rganos involucrados.

2. Reconocer en esquemas y muestras de embriones las distintas etapas del desarrollo de
las estructuras que forman el tronco y los miembros.

3. Realizar comparaciones y establecer los distintos patrones de desarrollo que aparecen
en la cabezay el tronco de embriones en distintos estados del desarrollo.

4. Estimular en el alumno la observacién metddica y el uso apropiado de la nomenclatura

cientifica.

C- SUGERENCIAS PARA RESOLVER LA ACTIVIDAD PRACTICA

Leer en detalle la informacion que se expone en la parte tedrica y analizar los conceptos
centrales de cada item. Consultar con otros compafieros y reflexionar sobre la comprensién
que ha alcanzado. Ampliar la informacion de la teoria consultando los textos de la bibliografia
sugerida. Consultar a los docentes del curso para conocer la opiniéon sobre el modo de resolu-

cion de los ejercicios que aparecen a continuacion.
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EJERCICIOS DE LA PRACTICA. MESODERMO AXIAL Y PARAXIAL: DESARROLLO DE
LOS COMPONENTES DEL TRONCO Y LOS MIEMBROS

1-  Complete el siguiente esquema, especificando las divisiones regionales del mesodermo

del tronco en el plano medial-lateral y sus principales derivados.

Seccion transversa
de la regién del tronco

2- Defina los siguientes términos:

S0 2 111N
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3- Sintetice en un cuadro o en pocos parrafos los tipos de tejidos que se forman a partir del

mesodermo de los somitas en las regiones del tronco del embrién.

4- Complete las figuras con las referencias correspondientes. Identifique en ambas, la evolu-

cion de las células mesodérmicas y de las crestas neurales.

o W iLe

sesncen
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5. ¢ Qué funciones importantes posee el mesodermo axial en las primeras etapas del desarro-

llo? ¢ Como evoluciona la notocorda en los mamiferos?

6. Detalle el destino de las distintas poblaciones celulares que se encuentran en un somito.

¢ Qué estructuras del animal posnatal se forman de acuerdo con la regiéon considerada?
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9. Complete el siguiente cuadro para establecer el primordio embrionario de donde provienen

las estructuras que forman los miembros y los detalles que acompanan su formacion.

Estructura u érgano del Origen embrionario Detalles

animal posnatal

Ejemplo: Musculos epiaxia- Somitos Mioblastos que migran desde
les el miotomo epiaxial

Huesos del miembro toracico
(Humero, Radio, Cubito,
Huesos de la mano)

Huesos del miembro toracico
(Fémur, Tibia, Peroné, Hue-
sos del pie)

Musculos del miembro tora-
cico

Musculos del miembro pel-
viano

10. Explique sintéticamente que son los campos prospectivos de las extremidades.

11. Explique sintéticamente la induccion reciproca de la Cresta Apical Ectodérmica y la Zona

de Actividad Polarizante.

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 131



EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADOR)

12. ¢ Qué importancia le reconoce a la expresion de los genes Tb4 y Tb5 en el desarrollo de

los miembros?

13. Investigue y defina los conceptos de angiogénesis y vasculogénesis embrionaria.
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ANOTACIONES
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Desarrollo de la cabeza y el cuello en embriones de mamiferos

La cabeza esta formada por la cara y el craneo y es la parte anatomica de los vertebrados
mas compleja. Su desarrollo comienza a partir de la porcion cefalica del embrion, después de
definido el eje céfalo-caudal (antero-posterior) durante la etapa de gastrulacion. El desarrollo de
la parte cefalica es un proceso que se realiza en forma temprana, antecede al desarrollo de la
parte caudal y sigue un patrén de cambios diferente del resto de las otras regiones corporales.

El disco embrionario en su parte mediana muestra la linea primitiva y el Nodo de Hensen,
elementos que se han identificado como los sectores donde el epiblasto primitivo se invagina
para formar el embridn trilaminar. Las primeras células que se invaginan se van a ubicar for-
mando el endodermo de la regidn cefalica, el mesodermo de la placa precordal y a continua-
cion las células del mesodermo axial (notocorda). Estas estructuras son necesarias para dar
inicio a la neurulacion del embrién y a medida que la linea primitiva retrocede hacia el extremi-
dad caudal del embrion las células que se han invaginado previamente comienzan a inducir la

formacioén de una placa neural.

Vista dorsal de embriones de cerdo
Neuroporo

cefalico

Amnios seccionado

Nodo primitive

o de H27

— Tubo
neural

Sor

P L
Somitas

Surco
neural

\ - Ectodermo
- no neural

\
\ o
Linea \‘4 /
8 ',

a0 4
primitiva

P

“p——.

™~ Neuroporo

-
i candal

Disco embrionario Embrion de 7 somitas Embridén de 11 somitas
(13 dias) (14 dias) (15 dias)

Figura 18. Vista dorsal de tres embriones de cerdo en distintos estadios del desarrollo. Al final de la gastru-
lacién (disco embrionario de 13 dias) y durante las primeras etapas de la neurulacion (14 y 15 dias).

Si tomamos como modelo para los mamiferos, el embridon de cerdo (Figura N° 18), se puede
observar que a los 14 dias el disco embrionario comienza a mostrar un patrén de desarrollo
somitico en la parte media del embridon derivado del mesodermo paraxial y ubicado a cada lado

del surco neural. Un dia después ya se pueden identificar varios pares de somitas separados
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del resto de las estructuras. Durante estas 24 horas, la region cefalica se ensancha principal-

mente a expensas del crecimiento de la parte rostral del tubo neural (vesiculas cefalicas) y aun

es evidente el neuroporo cefalico. En esta etapa de la neurulacién, comienza la diferenciacion

del corazén a expensas del mesodermo lateral. Primero se forma la primitiva placa cardiogéni-

ca que evoluciona rapidamente para formar el tubo cardiaco del embrion (Figura 19).

Notocorda

Prosencéfalo

Amnios

Tubo neural

Endodermo
Membrana orofaringea

Cavidad pericardica
Placa cardiogénica

Septum transverso

Figura 19: Seccidon esquematica de la parte
cefalica de un embrion en estado de néurula
temprana. Se observa la formacién de la placa
cardiogénica por delante del prosencéfalo. El
plegamiento del embrién indicado por la flecha
curva induce el desplazamiento de la placa
cardiogénica hacia caudal y ventral. En las si-
guientes etapas el corazon se ubica debajo de
la faringe embrionaria.

Al principio la placa cardiogénica es la estructura mas cefalica del embriéon pero comienza

un proceso de migracion que la lleva a ubicarse por debajo de la faringe primitiva. El sector de

la extremidad cefélica que crece con mayor rapidez es el prosencéfalo que queda como la es-

tructura mas prominente en la region cefalica y dorsal del embrion (Figura 19).

j—-— Prosencéfalo
G Arcos \
}\b: anquiales
| I

Arcos V
branquiales. .

‘\

Titbo neural

-

16 dias (17 somitas)

4 mm

Figura 20: Vista lateral de dos embriones de cerdo en distintos

Vesicula
dptica

Por debajo del prosencéfalo
aparece la placa precordal que es
un conglomerado de células me-
sodér-micas y endodérmicas que
intervienen como senalizador para
el desarrollo de los componentes
cerebrales (Prosen-céfalo secun-
dario y Diencéfalo). Como se ha
mencionado previamente la noto-
corda no alcanza la extremidad
cefalica, ya que su extremo cra-
neal se encuentra ventral del me-
senceéfalo.

A ambos lados de la placa pre-
cordal las células mesodérmicas
muestran la tipica forma mesen-
qui-matica y se ubican en forma
somitomeros.

difusa formando

17 dias (somitas completas)

Ademas aparece una segunda
poblacion de células en migracién

que derivan del dominio cefalico

estadios del desarrollo (17 somitas y patron somitico completo).
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de la cresta neural. Ambas poblaciones celulares, las derivadas del mesodermo como las de la
cresta neural siguen un camino hacia las partes rostrales, laterales y ventrales de la extremidad
cefalica del embrion.

Durante las siguientes 72 horas (Figuras N° 18 y 20) las partes del embrién que formaran
las regiones del tronco completan la somitogénesis. A los 17 dias de gestacion, nos encontra-
mos con un embrién con todas las somitas evidentes, el tubo neural cerrado, y con un aumento
notable del tamafo de las vesiculas cefalicas que ocupan el 80% de la cabeza embrionaria. Es
también visible la aparicion de un esbozo del globo ocular (vesicula éptica) derivado del pro-
sencéfalo. El tubo cardiaco ya se ha transformado en el asa cardiaca, se ha desplazado y se
ubica por debajo de la faringe primitiva. Por el crecimiento y plegamiento embrionario el cora-
zon se observa completamente separado de los tejidos que originan las regiones de la cabeza.
Durante este periodo las partes dorsales del embrién proliferan y crecen mas rapidamente que
las ventrales de forma que es notable una curvatura en la anatomia embrionaria con la conve-
xidad hacia dorsal.

Inmediatamente ventral del mesodermo cardiogénico se encuentra el endodermo que forma
la faringe primitiva, con una abertura rostral cerrada por la membrana bucofaringea. En Ila re-
gion cefalica, por debajo del prosencéfalo, el mesodermo en el plano mediano del embrién se
encuentra representado por la placa precordal, (conglomerado de células endo-mesodérmicas)
ya que la notocorda se extiende sélo hasta la parte ventral del mesencéfalo. A ambos lados de
las vesiculas cefalicas, las células mesodérmicas muestran la tipica forma mesenquimatica y
se ubican en forma difusa formando somitémeros. Con una forma similar, las células derivadas
de las crestas neurales también aparecen en proceso de migracion hacia las partes rostrales,
laterales y ventrales de la region cefalica, desde su origen.

En sintesis, a los 18 dias de gestacion un embriéon de cerdo mide aproximadamente 4 mm.
y presenta una region cefalica donde las vesiculas derivadas de la porcion rostral del tubo neu-
ral ocupan la mayor parte. Es evidente el esbozo del ojo y la presencia de una faringe totalmen-
te cerrada que forma la parte rostral del intestino primitivo. Aparecen en este periodo /los arcos
viscerales que representan el patron de organizacion para el desarrollo de la mayoria de los
organos contenidos en la cabeza y el cuello (Figura N° 20). Mientras que el tronco del embrién
sigue un patron de organizacién a partir de los somitas, las porciones cefalicas evolucionan

siguiendo un esquema cuya base esta determinada por los arcos faringeos o viscerales.

Intervencién de las distintas hojas embrionarias en la formacion

de la cabeza y el cuello

Derivados del ectodermo embrionario
La lamina ectodérmica del embriéon posee dos componentes facilmente identificables. Por
un lado, el ectodermo neural ubicado en el plano medio que se ha transformado en el tubo

neural, a partir del cual derivan todas las estructuras pertenecientes al sistema nervioso central.
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En la region cefalica, el tubo neural se ensancha y completa el proceso de cierre para formar
en primera instancia tres vesiculas cefalicas que finalmente se subdividen en distintos neuré-
meros (ver desarrollo del sistema nervioso). En forma temprana del prosencéfalo surgen dos
evaginaciones que forman el primordio del ojo.

Por otro lado, el ectodermo no neural prolifera para cubrir las estructuras subyacentes inclu-
yendo los derivados del tubo neural, de forma que en el futuro se transforma en la capa super-
ficial (epidermis) de la piel que cubre estas regiones. En el sector que formara la abertura oral,
el ectodermo se adosa al endodermo para formar la membrana bucofaringea que cierra la en-

trada a la faringe (cavidad bucofaringea) embrionaria.

s neural @ c‘fub; : Figura 21. Seccion transversa de

& - la region cefélica de un embridn
en etapas tempranas del desarro-
llo. ElI esquema se ha dibujado a
partir de una seccion histologica
realizada en la parte caudal de la
vesicula diencefalica. Por debajo
de esta vesicula aparece un
delgado cordén de células prove-
nientes tanto del mesodermo
como del endodermo vecino para
formar la placa precordal. A ma-
bos lados del tubo neural apare-
cen el mesénquima mesodérmico
y las células de las crestas neu-
rales en migracion.

Células de
la cresta neural
en migracion

*

Células mesodérmicas
en migraciéon

-
S

.

Aorta dorsal

Aorta ventral

A partir de la zona de contacto entre el ectodermo no neural y neural se originan las crestas
neurales, que forman una poblacion de células con una distribucidon muy particular y decisiva
para el futuro desarrollo. Las células derivadas de las crestas neurales por su importancia pue-
den considerarse una nueva capa embrionaria debido a su distribucién y a que intervienen en
la formacién de una gran cantidad de estructuras. En la region cefélica de esta poblacion celu-
lar derivan los componentes 6seos (huesos de la cara y el craneo) y conectivos (tejidos de
union), ademas de neuronas sensitivas, células de Schwan y melanocitos. Dos poblaciones
derivadas de la cresta neural poseen un destino final muy especifico, los odontoblastos que
intervienen en la formacion de los dientes y las células C de la glandula Tiroides que quedan en
el interior de la glandula.

En resumen, los derivados ectodérmicos en la cabeza deben identificarse a partir de tres
origenes distintos: Ectodermo neural (vesiculas cefalicas y retina), ectodermo no neural (epi-
dermis de las regiones de la cabeza) y crestas neurales (ganglios sensitivos, melanocitos, teji-

dos 6seo y conjuntivos de la cabeza) (Figura 21).
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Derivados del mesodermo embrionario

En las regiones que forman el térax y el abdomen, el mesodermo aparece dividido en las si-
guientes regiones: Un mesodermo axial representado por la notocorda (cordamesencéfalo). Un
mesodermo paraxial que se segmenta para formar los somitas. Un mesodermo intermedio que
dara origen a los primordios de gdnadas y rifiones. Y un mesodermo lateral del cual se origina
la cavidad celémica del embrién.

Sin embargo, en la region cefélica aparecen importantes modificaciones de este patrén de
desarrollo descrito para el mesodermo del tronco. En primer lugar, la notocorda no se extiende
hasta el extremo cefalico del embridn ya que sdélo alcanza hasta el nivel de la vesicula mesen-
cefélica. En craneal de ella se observa la lamina o placa precordal que esta formada por un
reducido numero de células de origen endodérmico y mesodérmico agrupadas en un delgado

corddn celular que separa el prosencéfalo de la faringe (Figuras N° 21 y 22).

Ectodermo no neural
(epidermis prospectiva)

Médula
espinal

Membrana 7 M
.\ bucofaringea/’ /" [

\Cavidad
. pleuropericérdica
el

Celoma
\extra embrionario “2
A

AP

Embrion de cerdo de 6 mm.

Figura 22: Esquema de una seccién mediana de

la parte cefalica de un embrién. Por ventral del Figura 23. Vista lateral de un embrién de cerdo
tubo neural se ubica el mesodermo axial, repre- de 6 mm. Con los nimeros se indican los arcos
sentado por la placa precordal (1) ubicada ventral viscerales respectivos (1, 2 y 3). El proceso
del prosencéfalo y la notocorda (2) que se ex- maxilar (a) se ubica por dorsal de la primera
tiende desde la vesicula mesencefalica hasta la hendiura branquial y queda enmarcada por el
parte caudal del tubo neural. proceso mandibular (b) del primer arco.

En la parte cefalica del embriéon es dificil observar la tipica division del mesodermo del tron-
co (axial, paraxial, intermedio y lateral). El mesodermo lateral no se desdobla en dos hojas
(somatica y visceral) y por lo tanto, las estructuras de la cabeza no quedaran rodeadas por una
cavidad celémica como ocurre con el resto del embrion. En las etapas tempranas del desarro-
llo, el mesodermo paraxial forma cordones de células mesenquimaticas organizados en somi-
tébmeros. Este mesénquima mesodérmico migra para colonizar los arcos branquiales y forma
principalmente los los musculos estriados de la cabeza (faciales, masticadores, auriculares,

etc.). Sin embargo, células mesodérmicas también migran sobre la parte dorsal de las vesicu-
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las cefalicas inmediatamente debajo del ectodermo no neural para formar la dermis de la piel
que cubre el craneo y en pequena escala colaboran en la formacién de algunos de los huesos
del craneo.

Los somitdbmeros mencionados como la organizaciéon primaria del mesodermo cefalico no
son verdaderas segmentaciones del tejido mesenquimatico, son simplemente zonas o sectores
del mesodermo metaméricamente relacionadas con los neurdmeros de la vesicula cefélica
media y caudal mesencéfalo y los rombomeros. Los distintos somitdmeros se asocian con el
desarrollo de diferentes estructuras de la cabeza y se encuentran en relacion con los nervios
craneales. Los somitémeros son morfoldgicamente diferentes de los somitas y su evolucién
ulterior es también distinta. A diferencia de los somitos, en los somitémeros cefélicos no se
diferencia esclerotoma, miotoma y dermatoma.

En otras palabras, en el mesodermo cefalico no diferenciamos las mismas divisiones del
tronco del embrién. En conjunto esta porcion del mesodermo precozmente esta ubicado a los
lados de las vesiculas cefalicas, no se encuentra segmentado y adopta la forma de somitéme-
ros. Se observa como una banda continua formada por células mesenquimaticas en activa
proliferacion y migracion. La mayor parte de estas células se desplazan progresivamente hacia
las partes laterales y ventrales del embrion para colonizar los arcos viscerales y formar tejido
muscular estriado por el mismo proceso de miogénesis explicado previamente.

Como el mesodermo de los

ORIGEN MESODERMICO somitdbmeros se encuentra en

MUSCULOS DERIVADOS

relacion con neurdmeros espe-
Extrinsecos del ojo

Rectos y Oblicuo ventral (nervio Ill) cificos de las vesiculas cefali-

Oblicuo dorsal (nervio 1V) cas (mesencéfalo y rombome-

S i .
0 Recto lateral (nervio Vi) ros), los mioblastos que se
“," Primer arco visceral f Ly
T Elevadores de la mandibula (nervio V) orman quedan en relacion con
o | . e
I\En g Segundo arco visceral un nervio especifico que nace
g 2 / Depresores de la mandibula (nervio VII) de esos sectores del tubo neu-
s Tercer arco visceral .
Musculos faringeos y del velo ral. De esta forma es posible
e del paladar (nervio IX) | laci
Cuarto y Sexto arco visceral establecer una relacion entre
s Intrinsecos de la laringe (nervio X) un nervio craneal y un grupo
o
M .
_:_ Linguales (nervio XII) muscular en particular.
g Los arcos branquiales son

Cervicales (nervios XI, C1, C2, etc.)

Figura 24: Esquema de los derivados de los somitdmeros y los
somitas cervicales de las aves. Entre paréntesis se indican los
nervios craneales.
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visibles en la superficie del
embrién que ha completado la
somitogénesis e incluso unos
dias antes. Los arcos estan
células

poblados tanto por

provenientes de los somitéme-
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ros del mesodermo, como por células derivadas de las crestas neurales (Figuras N° 23 y 24).
Por lo tanto, se suele describir las estructuras de la cabeza como presomiticas (por delante del
primer somita) o branquiales (derivadas de los arcos).

En los arcos branquiales se diferencia una poblacién de células proveniente del mesodermo
(somitémeros) y una poblacion de células proveniente de la cresta neural cefalica. En general se
afirma que los tejidos conectivos (huesos, cartilagos, estroma de las glandulas, etc.) son deriva-
dos de las células de la cresta neural y los musculos estriados esqueléticos de la cara y del cra-
neo de un animal adulto derivan de las células mesodérmicas de los arcos viscerales. Por lo tan-
to, en el dominio cefélico de la cresta neural las células ademas de diferenciarse en neuronas y
glia de los ganglios nerviosos sensitivos y auténomos, y en melanocitos de la piel como en los
otros sectores del embrion, también forman los cartilagos y los huesos de la cara y del craneo.

Con referencia a los derivados del ectodermo y del mesodermo cefalico es importante tener
presente dos primordios que no se explicaran en este capitulo pero que intervienen en los me-
canismos del desarrollo y en la arquitectura final de las estructuras de la parte cefalica.

a) Una evaginacion temprana del prosencéfalo se transforma rapidamente en la vesicula opti-
ca que induce al tejido circundante y evoluciona para formar los componentes del ojo y sus anexos.

b) En las fases tempranas del desarrollo, desde la lamina del mesodermo lateral un grupo
de células se diferencia para formar el mesodermo cardiogénico. Estas células en conjunto
migran para ubicarse, al principio inmediatamente delante de la futura membrana bucofaringea.
Luego, la placa cardiogénica se desplaza para ocupar una posicion ventral con respecto a la

faringe (ver desarrollo aparato circulatorio).

Derivados del endodermo embrionario

La lamina endodérmica en la region cefalica esta representada por la faringe (primera parte
del intestino primitivo) que en un principio se encuentra abierta hacia ventral y posteriormente
se estrangula y cierra para formar un tubo separado del saco vitelino (Figura N° 21). Esta por-
cion del intestino posee una serie de dilataciones de sus paredes laterales que se conocen
como bolsas faringeas, las cuales se ubican entre los arcos viscerales. Las bolsas faringeas se
extienden hasta el ectodermo superficial, en algunos vertebrados como los peces, las zonas
donde entran en contacto el endodermo con el ectodermo degeneran y dan lugar a la aparicion
de las hendiduras branquiales que persisten durante toda la vida del animal.

Hacia dorsal, la faringe esta separada del prosencéfalo sélo por una delgada capa de tejido
mesenquimatico provenientes del mesodermo. En el plano medio algunas de estas células se
organizan con otras provenientes del endodermo para formar la placa precordal, mientras que

a ambos lados se observa células en migracion (Figura N° 21).

Arcos y hendiduras faringeas (branquiales o viscerales)

El desarrollo precoz de las estructuras cefalicas se organiza a partir de la evolucion de los

arcos viscerales, branquiales o faringeos. El término branquial utilizado ampliamente para de-
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signar estas estructuras permite asociar filogenéticamente estos componentes con el sistema
branquial de los peces. Este programa de desarrollo a partir de arcos viscerales o faringeos es
comun para todos los vertebrados, pero es particularmente similar en los reptiles, las aves y los
mamiferos. Las células mesodérmicas que alcanzan los arcos viscerales se consideran deriva-
das de sectores del mesodermo cefélico conocidos como somitdmeros y se diferencian princi-
palmente en tejido muscular estriado; mientras que las células provenientes de las crestas neu-
rales forman cartilago, hueso y tejido conjuntivo.

Los arcos branquiales aparecen en niumero de seis de cada lado como engrosamientos, ro-
detes o barras de tejido mesenquimatico proveniente del mesodermo y de las crestas neurales.
Por otro lado, los arcos estan recubiertos externamente por una delgada capa de ectodermo no
neural e internamente se encuentran en contacto con el endodermo de la faringe primitiva.
Cada uno de los arcos posee un vaso arterial (arcos adrticos) asociado y es dependiente de un
nervio craneal especifico. En los mamiferos, de los seis arcos viscerales solo los cuatro prime-
ros se desarrollan en forma completa, ya que el 5° y 6' son rudimentarios. En general durante
el desarrollo ulterior, los dos primeros arcos viscerales cubren a los otros, que se ubican por
detras de ellos.

El primer arco visceral se divide en
Arcos branquiales y la expresion de distintos genes HOX forma temprana en dos procesos debido
a que el mesénquima derivado de la
cresta neural crece en dos direcciones
divergentes. El proceso craneal se de-

nomina maxilar y entra en la formacion

A

Ressiral de la cavidad nasal y parte dorsal de la

Primer
arco

cavidad bucal. Por un proceso de osifica-

Segundo
arco

cion particular (osificacion membranosa)

Tercer

" arco

Cuarto
arco

forma los huesos: incisivo, maxilar, cigo-

matico y parte del temporal. El proceso
caudal se conoce como arco mandibular
No hay expresion de HOX e interviene en la formacion de las es-

Hoxa2(b2) tructuras ventrales de la cavidad bucal y

Caudal B  Hoxaz/b2/a3/b3/d3 también forma el hueso de la mandibula

- Hoxa2/b2/a3/b3/d3/d4 y dos de los pequefios huesos del oido
medio (Figura N° 25, 26 y 27). Los princi-

Figura 25: Los arcos branquiales representan el patron pales musculos derivados de este arco
de desarrollo de la mayor parte de las estructuras de la

cabeza. La expresion temprana de genes homedticos
regula la formacion y organizacion de estos. actuan sobre la articulacion temporo-

son los musculos de la masticacion que

mandibular.
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Prosencéfalo

Hendidura bucal

22 bolsa
faringea

32 bolsa
faringea

Hendiuras
branquiales

esofago
embrionario

Seccion horizontal de la region
cefélica (cavidad bucofaringea)

Figura 26. Aspecto frontal de la cabeza de un embridon bovino de 7 mm de longitud. A la derecha
aparece una seccion esquematica que muestra la organizacion y relacion entre los arcos y las
bolsas faringeas. En el mencionado esquemaes evidente que en la hendiduras branquiales el
endodermo de la faringe se pone en contacto con el ectodermo que recubre el embrion.

El segundo arco visceral es conocido como hioideo. Las células de la cresta neural de este

arco forman la mayor parte del hueso hioides que se va a ubicar en una posicién clave entre la

raiz de la lengua y la laringe para dar base a muchos de los musculos de la deglucién. El me-

Arcos
Faringeos

Figura 27. Estructura de los arcos farin-
geos. A: esqueleto cartilaginoso, B: arteria,
C: nervio craneal.
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sodermo del segundo arco forma la mayor parte
de los musculos de la mimica facial.

Los restantes arcos branquiales son de menor
tamanio y dificiles de observar en los embriones
ya que quedan cubiertos por el crecimiento de los
dos primeros arcos. A partir de ellos se completa
la estructura del hueso hioides y el esqueleto
cartilaginoso de la laringe provenientes de las
células de la cresta neural cefélica. EI mesoder-
mo de estos arcos forma varios de los musculos
faringeos y laringeos.

Entre los arcos se identifican surcos conocidos
como hendiduras viscerales o faringeas donde el
mesodermo esta ausente y por lo tanto, el endo-
dermo de las bolsas faringeas contacta directamen-

te con el ectodermo.
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En los peces como habiamos expresado antes, el tejido degenera en las hendiduras y se pro-
duce una comunicacién entre la cavidad bucofaringea y el exterior. A través de estas aberturas
circulan columnas de agua que posibilitan el proceso de oxigenacion de la sangre.

En los mamiferos y las aves sélo la primera hendidura branquial reviste una importancia anato-
mica pues a partir de ella se desarrolla el conducto auditivo externo. Por otro lado, la zona de con-
tacto ecto-endodermo de esta hendidura se modifica notablemente para formar la membrana del
timpano que establece la separacion entre el oido externo y medio. Las zonas vecinas del 1¢"y 24
arco visceral vecinas a la primera hendidura dan origen a los componentes del oido externo (oreja).

En lineas generales, cada arco es una condensacion de las células mesodérmicas que dan
forma al bastdn engrosado visible desde la superficie del embridn. Esta barra de tejido meso-
dérmico esta externamente cubierta por el ectodermo e internamente esta en contacto con el
endodermo de la faringe. Las células derivadas del mesodermo forman principalmente los
musculos de la cara y el craneo (Tabla 1). Cada arco aparte de las células derivadas del meso-
dermo cefalico esta formado por distintos componentes con procedencia embrionaria distinta
(Figura 25, 26 y Tabla 1).

a) Un eje cartilaginoso que deriva de las células de la cresta neural y representa el esque-
leto del arco. La evolucion de este componente es compleja y contribuye a la formacion de los
huesos de la cara, los cartilagos de la laringe y el hueso hioides.

b) Un componente vascular representado por un arco aértico que discurre alrededor de la
faringe primitiva hacia la aorta dorsal.

a) Un componente nervioso representado por un nervio craneal que inerva la piel y los

musculos derivados del arco al cual se encuentra asociado.

Tabla 1. Algunos derivados de los arcos viscerales

Arco visceral Cresta neural Mesodermo Nervio craneal

Huesos: Yunque y Martillo | Musculos elevadores de la
(oido medio). Mandibula y | mandibula, del piso de la bo-
Maxilar. Parte del hueso| ca, del oido y del paladar Nervio Trigémino
Temporal. blando.

Huesos: Estribo (oido me-

dio). Apdfisis estiloides del | usculos depresores de la

2 i i - . .
hueso Temporal. Parte del mandlt’)ula, famalgs, y algu Nervio Facial
. nos musculos cervicales.
hueso Hioides.
3 Huesos: parte del hueso| Musculo dilatador de la farin- Nervio Glosofa-
Hioides. ge (Estilofaringeo). ringeo
Musculos constrictores de la Nervios aringeos
4,5y 6 Cartilagos de la laringe. faringe e intrinsecos de la 9

laringe. del Vago

Bolsas Faringeas (Branquiales o Viscerales)
La faringe es la primera parte del intestino embrionario y por lo tanto, derivada del endodermo

de la region cefalica del embrion. Esta ubicada inmediatamente por debajo del mesencéfalo y el
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rombencéfalo y su abertura craneal se encuentra cerrada por la membrana bucofaringea. La
cavidad de la faringe primitiva tiene forma de embudo y progresivamente se ensancha para for-
mar cinco dilataciones de cada lado, conocidas como bolsas faringeas (Figuras N° 27 y 28). Co-
mo se menciong, el extremo craneal de la faringe se encuentra cerrado por la membrana bucofa-
ringea que la separa del estomodeo o cavidad bucal primitiva. Mientras que su extremo caudal se
continlia con el eséfago embrionario. El piso de la faringe por un lado forma el primordio de la
lengua y por otro se evagina para formar un diverticulo que representa el primordio de la glandula
tiroides. Durante el desarrollo el primordio para la glandula tiroides permanece comunicado con la
cavidad faringea a través del canal tirogloso, el cual finalmente se oblitera (Figura N° 28). En
humanos es muy frecuente la falta de cierre y persistencia del conducto tirogloso que se presenta
en nifios y adolescente como un quiste por debajo de la lengua.

El estudio de la evolucion y derivados de las bolsas faringeas se retoma con el desarrollo
del endodermo. Cada una de las bolsas faringeas evoluciona para formar 6rganos que encon-
tramos en la cabeza y el cuello del feto. En forma muy resumida podemos decir que:

a) La parte dorsal de la 1™ bolsa forma el epitelio que recubre el oido medio y la trompa
auditiva. Mientras que su parte ventral se oblitera por el crecimiento de la prominencia lingual.

b) La 2% bolsa se transforma en un érgano linfatico: la tonsila (amigdala) palatina.

c) Dela 3™ bolsa se desarrollan las glandulas paratiroides caudales y el timo

d) La 4% bolsa posee una porcion dorsal que evoluciona para formar las glandulas paratiroi-
des craneales y ademas desarrolla un pequefio diverticulo ventral que se considera la 5% bolsa
faringea. De este ultimo diverticulo se forma la glandula del cuerpo ultimobranquial en las aves,

mientras que en los mamiferos forma las células C que migran al interior de la glandula tiroides.

ESBOZO
LINGUAL

0IiDO MEDIO Y

TROMPA
AUDITIVA
TONSILA
PALATINA
PARATIROIDES
CAUDAL
PROMINENCIA
TIMO EPIGLOTICA
PARATIROIDES
CRANEAL
r PROMINENCIA
ARITENOIDEA

CELULAS C DE
LA TIROIDES

Figura 28. El esquema muestra una seccion de la faringe del embrion para observar el
piso del érgano. Las bolsas faringeas y sus derivados aparecen muy proximos a la
superficie interna de los arcos y las hendiduras branquiales. En el centro del piso de la
faringe se observa el crecimiento del primordio de la lengua.
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Las crestas neurales como una cuarta hoja embrionaria en el desarrollo
de las regiones cefalicas

En el capitulo del desarrollo de sistema nervioso se describieron una serie de eventos aso-
ciados con la diferenciacién de las crestas neurales. Las células de las crestas neurales se
originan a partir del ectodermo, exactamente en el punto de unién entre el ectodermo neural y
no neural. Esta poblacién celular al principio se ubica dorsalmente entre el ectodermo y el tubo
neural, pero luego, las células adquieren una forma mesenquimatica tipica y comienzan un
proceso de migracion que se extiende a todo lo largo del embrién, para dar origen de una am-
plia variedad de estructuras.

Las células de la cresta neural (ver desarrollo del sistema nervioso) se diferencian en varios
grupos celulares con un patrén de migracion especifico para cada uno. Sin embargo, en la
region cefalica (cresta neural craneal), estas células muestran una distribucién y migracion
totalmente diferente a lo observado en el tronco. Pueden considerarse dos oleadas migratorias
(Figuras N° 29y 30).

a) La primera migracion es muy amplia y se realiza a partir de células que se ubican dor-
salmente de la parte caudal del diencéfalo, el mesencéfalo y el rombencéfalo. Las células de la
cresta neural cefalica no aparecen en las partes mas rostrales de la cabeza embrionaria, se las
comienza a identificar a partir de la parte caudal del diencéfalo (desde el primordio de glandula
pineal hacia caudal). Las poblaciones celulares que se sitian sobre el mesencéfalo y parte
caudal del diencéfalo migran hacia las partes mas rostrales y laterales de la cabeza. Sin em-

Regicn cefalica bargo, las células ubicadas dorsal al rom-

Mesencét benceéfalo ingresan en los arcos branquia-

Ronfioaa les. Esta poblacion celular puede descri-
birse asociada a los distintos sectores en
que se divide el rombencéfalo primitivo
(rombémeras 0 a 7) ya que siguen rutas
Prasencéfalo migratorias ligeramente diferentes. En el
interior de los arcos branquiales las células
de la cresta neural se suman a las deriva-
das del mesodermo cefélico y en conjunto
ambas poblaciones forman todos los teji-
dos de la cara y el craneo.

Debe notarse que, a diferencia de lo des-

crito para el tronco, las células de la cresta
neural cefalica dan origen a cartilago y hue-

s0. De hecho, aproximadamente el 80% del

Figura 29. El esquema ilustra la migracion de las
células de las crestas neurales en relacion con los esqueleto de la cara y del craneo es deriva-
rombomeros (R1-R8). Desde el segmento mas
rostral del rombencéfalo (Rombomero 0) y del
mesencéfalo las celulas derivadas de las cresta demostrado que este tipo de células no se
neurales se dirigen a las partes rostrales y latera-
les de la extremidad cefalica del embrion.

do de las crestas neurales. También se ha

diferencian hacia fibras musculares.

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 145



EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADOR)

De la misma forma que sucedia en el tronco, existen grupos de células de la cresta neural
que un corto trayecto y permanecen en relacion directa con ciertos rombémeros. Estos peque-
fos grupos neuronales forman los ganglios nerviosos asociados a los nervios craneales. En
este caso el producto de diferenciacion final son células de la glia y neuronas sensitivas. Por
esta razon, algunos de los nervios craneales quedan en conexion directa con los arcos bran-
quiales, de manera que es posible establecer una relacion entre nervio y estructuras originadas

de cada arco como se observa en la tabla 1.

Figura 30. El esquema presenta la
informacién sobre los ganglios ner-
viosos derivados de las células de la
cresta neural cefalica y su relacion
con los nervios craneales y los arcos
branquiales. Los numeros correspon-

Médula  den a los nervios craneales. El nervio

espinal Trigémino (5) posee un gran ganglio
sensitivo y queda como el principal
nervio del primer arco branquial,
mientras que el nervio Facial (7) es el
nervio del segundo arco pero carece
de ganglio sensitivo.

Telencéfalo

b) La segunda migracidon es mas especifica y esta dirigida a poblar zonas muy definidas
de la cabeza y del cuello (Figura N° 31). Estos sectores hacia donde se dirigen las células deri-
vadas de las crestas neurales, se denominan placodas craneales. Las placodas son engrosa-
mientos transitorios y localizados del ectodermo de la cabeza que se diferencian para cumplir
una funcién de recepcion de estimulos (6érganos sensoriales). En un estadio mas avanzado del
desarrollo, las placodas evolucionan para formar estructuras asociadas al sistema nervioso con
una selectiva funcién sensitiva, de manera que las células de las crestas neurales ubicadas en
las placodas se transforman en neuronas sensoriales. Las placodas que se reconocen durante
el desarrollo son: olfatoria (sistema sensorial del olfato), 6tica (sistema sensorial de la audi-
cion), del cristalino (forma el cristalino y no tiene funcion sensitiva) y epibranquial que se subdi-

vide en tres placodas asociadas al sentido del gusto.
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Desarrollo del esqueleto de la cabeza: neuro y viscerocraneo

El concepto anatomico de viscerocraneo y neurocraneo (Figura N° 31) esta asociado a las
cavidades que forman los huesos de la cabeza. El viscerocraneo corresponde al conjunto de
huesos de la cara que se organizan para formar la cavidad nasal y oral. Estos huesos se ha
demostrado ampliamente, que tienen origen en las células de la cresta neural y se osifican por
un proceso de tipo intramembranoso. Varios de estos huesos se forman en el interior de los
arcos branquiales del embrién debido a la condensacion de las células de la cresta neural cefa-
lica que se transforman en cartilago (cartilago de Meckel y cartilago de Reichert).

Los huesos que constituyen el neurocraneo se agrupan para formar la cavidad craneal don-
de se aloja el encéfalo. Estos huesos, mas complejos en su organizacién anatémica, se agru-
pan en dos categorias diferentes: el desmocraneo y el neurocraneo primordial. Los huesos del
neurocraneo primordial forman principalmente el techo y las paredes laterales de la cavidad
craneal y los estudios demuestran que poseen un origen mixto, a partir de células de la cresta
neural y del mesodermo presomitico. Los huesos del desmocraneo forman la base del craneo y
la pared caudal del cavidad craneal, se originan de la cresta neural cefalica y evolucionan a
partir de una osificacion inframembranosa. Existen actualmente investigaciones que establecen

algunos puntos de controversia sobre el desarrollo del esqueleto de la cabeza, pero sin lugar a
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duda, los derivados 6seos de la cresta neural cefalica son los principales primordios para for-
mar los distintos huesos del craneo y la cara de los vertebrados.

" Neurocraneo primordial
Interparietal

Huesos branosos (d a )

‘ Esplacnocraneo primordial
(derivado de los arcos branquiales

: § Hioides
W

V: Vémer, L: Lagrimal, Pl: Palatino
Pt: Pterigoides, Z: Cigomatico, ES: Esfenoides

Figura 52. El esquema muestra los tres tipos de origen que pueden tener los huesos de la cabeza. El neuro-
craneo que se forma por los huesos del neurocraneo primordial y los del desmocraneo. Los huesos del vis-
cerocraneo forman principalmente las regiones de la cara que alojan la cavidad nasal y bucal.
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Actividad practica del capitulo 4

A- CONTENIDOS DE LA ACTIVIDAD

Desarrollo de la cabeza y el cuello. Intervencion de las distintas hojas embrionarias en la
formacién de la cabeza y el cuello: Derivados del ectodermo, derivados del endodermo y deri-
vados del endodermo. Las crestas neurales como una cuarta hoja embrionaria. Formacion de
las placodas.

Arcos faringeos o branquiales: Primer arco faringeo y derivados. Segundo arco faringeo y
derivados. Tercer y cuarto arco faringeo. Bolsas y surcos faringeos. Relacién de las estructuras
branquiales con los componentes vasculares y nerviosos. Desarrollo del esqueleto de la cabe-

za: formacioén del neuro y viscerocraneo

B- OBJETIVOS DE ESTUDIO

1. Conocer las etapas del desarrollo de las estructuras que forman la cabeza y el cuello de
los mamiferos para poder inferir los estadios embrioldgicos de los érganos involucrados.

2. Reconocer en esquemas y muestras de embriones las distintas etapas del desarrollo de
las estructuras que forman, la cabeza y el cuello.

3. Realizar comparaciones y establecer los distintos patrones de desarrollo que aparecen
en la cabezay el tronco de embriones en distintos estados del desarrollo.

4. Estimular en el alumno la observacién metddica y el uso apropiado de la nomenclatura

cientifica.

C- SUGERENCIAS PARA RESOLVER LA ACTIVIDAD PRACTICA

Leer en detalle la informacion que se expone en la parte tedrica y analizar los conceptos
centrales de cada item. Consultar con otros compafieros y reflexionar sobre la comprensién
que ha alcanzado. Ampliar la informacion de la teoria consultando los textos de la bibliografia
sugerida. Consultar a los docentes del curso para conocer la opiniéon sobre el modo de resolu-

cion de los ejercicios que aparecen a continuacion.
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EJERCICIOS DE LA PRACTICA. MESODERMO AXIAL Y PARAXIAL: DESARROLLO DE
LOS COMPONENTES DEL TRONCO Y LOS MIEMBROS

1- El siguiente es un esquema de 2 embriones porcinos durante el proceso de cefalizacion.

a) Identifique con un color los
componentes derivados del tubo
neural, con otro los derivados del
mesodermo y con otro el corazén

primitivo.

b) Numere los arcos viscera-

les visibles en el embridn.

c) A continuacion, explique
qué poblaciones celulares se en-
cuentran en un arco branquial y
cudl es la procedencia de cada

una de ellas.

16 dias (17 somitas) 17 dias (somitas completas)
4 mm

2- Discuta con sus compaferos las principales diferencias del patron de desarrollo del
mesodermo cefalico. Realice un esquema de una seccion transversal de la parte cefa-

lica del embrion.
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3- Redacte un parrafo describiendo en forma somera los cambios y la evolucion del primer
arco visceral.

4- Complete las referencias del esquema basando su respuesta en la evolucién que mues-

tran las células del mesénquima mesodérmico de la cabeza.

ORIGENES

Musculos derivados de los Somitémeros

mMOoOIMEOCA-—-—=0W

\

INTRINSECOS DE LA LARINGE, n. X

3 CUCULLARIS* n. X

7 LINGUALES, n. XI|

! EXTRINSECOS DE LA LARINGE nn. X, XI
2

CERVICALES, nn XI, C,, C,, etc

H
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5- Complete la tabla que se presenta a continuacién con los principales derivados de cada

estirpe celular.

Arco visceral Cresta neural Mesodermo Nervio craneal

4,5y 6

6- Explique a que estructura embrionaria se conoce como bolsa faringea. Detalle los deriva-

dos de las bolsas faringeas en los mamiferos.

7- Los tejidos derivados de las células de la cresta neural cefélica son esenciales para el
desarrollo de las estructuras de la cabeza. A través de un esquema y un parrafo explicati-
vo sintetice los eventos mas importantes de la primera oleada migratoria proveniente de la

cresta neural cefalica.
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8- Complete el grafico. Luego defina el término placoda y describa la funciéon de cada una

de las placodas craneales.
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ANOTACIONES
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CAPITULO 5
Evolucion embrionaria del mesodermo lateral.
Formacion de las cavidades corporales

Marcela Piove y Julieta de Iraola

Las cavidades corporales de los mamiferos: conceptos generales

En el cuerpo de un vertebrado es posible distinguir por simple observacion, un tronco, los
miembros y la cola. La porcién craneal del tronco se prolonga en un cuello que sostiene la ca-
beza. Si bien externamente el tronco aparece como una estructura Unica, se divide en tres re-
giones continuas y cada una de ellas contiene una cavidad corporal: el térax con la cavidad to-
racica, el abdomen que aloja la cavidad abdominal y la pelvis que en su interior posee la pe-
quefa cavidad pelviana (Figuras N°1 y 3). Las dos ultimas cavidades son continuas, una con la

otra y por lo tanto se prefiere el término de cavidad abdomino-pelviana para mencionarla.

Figura 1. El esquema presenta las
principales regiones corporales que
se diferencian en el exterior de
cualquier mamifero cuadrupedo.
Las regiones del tronco se super-
ponen parcialmente con los miem-
bros, pero existen relieves (muscu-
lares u 6seos) que posibilitan esta-
blecer limites precisos.

El conocimiento de la estructura de las paredes y del contenido de estas cavidades corpo-
rales es sumamente importante para realizar distintas maniobras clinicas y quirurgicas. Du-
rante el desarrollo embrionario, las cavidades corporales se forman a partir de una cavidad
celdmica o visceral Unica. En los vertebrados, la mayor parte de los érganos pertenecientes al
sistema digestivo, respiratorio, urogenital y el corazén, quedan alojados y protegidos en una
gran cavidad corporal que ocupa el interior del tronco. Sélo en los mamiferos se forman dos
cavidades separadas: la cavidad toracica y la cavidad abdomino-pelviana. El principal com-

ponente anatdomico que separa estas dos cavidades es el musculo diafragma (Figura N° 2 y
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3). Los peces, los anfibios, los reptiles y las aves poseen una cavidad corporal o visceral Uni-
ca derivada de la cavidad célomica embrionaria.

Organos Organos

Organos . L
& abdominales pélvicos

toracicos

Musculo
Diafragma

A. =

Figura 2: Esquema de un equino, vistalateral izquierda para observar la cavidad toracica, abdominal y
la pelviana, asi como los érganos contenidos en ellas. El musculo diafragma representa un verdadero
tabique anatomico entre la cavidad toracica y abdominal.

Los componentes dorsales del tronco, que forman el techo de las cavidades corporales
son las vértebras y los musculos epiaxiales e hipoaxiales. Estas estructuras son derivadas de
los somitas embrionarios (ver capitulo de mesodermo axial y paraxial), al igual que las costi-
llas que forman la pared lateral de la parte craneal del tronco. Sin embargo, la cavitacién del
embrion y la consecuente aparicion de la cavidad celémica dependen del mesodermo lateral,

que tempranamente se separa en dos hojas, una somatica y otra visceral.

Figura 3: Esquema de un perro visto desde el lateral izquierdo donde se representan las cavidades tora-
cica, abdominal y pelviana. Se advierte que las cavidades toracica y abdominal se superponen en cierta
extension, debido a la forma de cupula acostada que posee el musculo diafragma (linea punteada).
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El interior de las cavidades mencionadas se encuentra subdividido en cavidades serosas
por laminas delgadas de tejido epitelial, las membranas serosas, las cuales estan formadas
por una capa de células epiteliales planas (mesotelio) con capacidad secretora que apoya
sobre una lamina de tejido conectivo. Las serosas tapizan externamente las paredes de las
visceras como asi también la superficie interna de la cavidad toracica, abdominal y parte de
la cavidad pelviana. La serosa toracica es la pleura, mientras que en la cavidad abdominal y
pelviana se encuentra el peritoneo. Las serosas ademas de formar sacos cerrados e inde-
pendientes, permiten que las visceras se desplacen una sobre otra y deslicen sobre las pare-
des ya que estas membranas son lisas y se encuentran humectadas por una pequefa canti-
dad de liquido seroso. El pasaje de esta membrana desde la pared de la cavidad hacia las
visceras forma pliegues que reciben el nombre de mesos, ligamentos y omentos, los cuales

intervienen en la suspension y fijacidon de los érganos (Figura N° 4).

\ Figura 4. Esquema de un corte transversal de la
i cavidad abdominal donde se observa la cavidad
abdominal propiamente dicha (cavidad virtual
entre la hoja parietal del peritoneo y la pared
corporal); y la cavidad peritoneal (entre el perito-
neo parietal y el visceral). También se observan
las dos hojas del peritoneo (parietal y visceral).

7,

M&/L//’

En el interior de la cavidad toracica se encuentran dos sacos cerrados formados por la

pleura. Cada uno de ellos posee en su interior una pequefia cavidad pleural con una minima
cantidad de liquido. Ambos sacos pleurales estan separados por el mediastino, término que
significa tabique que esta en el medio. Este tabique de pleura contiene un espacio ubicado en
el plano mediano del térax que esta constituido por una doble hoja de pleura, una pertene-
ciente al saco pleural derecho y la otra al saco pleural izquierdo. La cavidad del mediastino
contiene la mayor parte de los érganos toracicos (6rganos mediastinales) con excepcion de
los pulmones, la vena cava caudal y el nervio frénico derecho. Dentro del mediastino, también
se encuentra el pericardio recubriendo al corazén, con sus partes fibrosa y serosa. Su saco
seroso se divide en una lamina visceral, firmemente adherida al corazén (epicardio) y una la-
mina parietal que se adosa internamente al pericardio fibroso. Entre ambas laminas serosa
existe una pequena cavidad pericardica con liquido seroso en su interior (Figura N° 5). La or-
ganizacién anatomica de la pleura determina que los sacos pleurales, el mediastino y la cavi-
dad pericardica representen espacios cerrados e independientes (Figura N° 5).

El peritoneo es la membrana serosa que tapiza el interior de la cavidad abdominal y pel-

viana. La superficie interna de las paredes corporales y la superficie externa de las visceras
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se encuentran revestidas por esta lamina serosa. El peritoneo forma un saco cerrado que
puede didacticamente dividirse en dos hojas continuas una con la otra. La hoja parietal recu-
bre las paredes del abdomen y la superficie abdominal del musculo diafragma; mientras la
hoja visceral se adhiere a los érganos abdominales y pelvianos. Entre ambas hojas se forman
los pliegues peritoneales que sostienen las distintas visceras abdominales. En el esquema de
la figura 5 se observa claramente que la cavidad peritoneal no contiene ningun érgano, por el
contrario solo esta lubricada por una pequena cantidad de liquido peritoneal que favorece el

deslizamiento de las visceras.

Hoja visceral
(pulmonar)
de la pleura

Hoja parietal
(costal) de la
pleura

Figura 5: Cortes transversales de la cavidad toracica, vistos desde craneal. La cavidad toracica contiene los
sacos pleurales en relacion con los pulmones. Entre ambos sacos aparece el mediastino (verde) que contie-
ne distintos organos. 1. Arteria Aorta, 2. Esofago, 3. Bifurcacion de la traquea, 4. Vena cava caudal.

Un gran numero de mamiferos requiere de una temperatura ligeramente inferior a la tempera-
tura corporal para completar el proceso de formacion de espermatozoides (espermatogénesis)
que se realiza en la génada masculina. Por esta particularidad fisioldgica, estos animales tienen
los testiculos ubicados fuera de la cavidad abdominal en una bolsa especial (bolsa escrotal o tes-
ticular) derivada de las capas del piso del abdomen. La cavidad de la bolsa testicular esta comu-
nicada con la cavidad abdominal durante toda la vida del individuo, pero durante el desarrollo pre-

natal la comunicacién es amplia y permite el descenso de la génada (Figura N° 6).

TESTicuLo

PERITONEO / CAVIDAD

= VAGINAL =

f Figura 6: Esquema de un corte transver-
: sal de la cavidad abdominal donde se
observa el descenso de la génada mas-
culina (testiculo) hacia la cavidad del
escroto. La evaginacion del peritoneo
forma la cavidad vaginal.

PERITONEO
VISCERAL

~— PIEL DEL
ESCROTO
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A través de esta comunicacion el peritoneo se evagina como un dedo de guante y forma un
receso seroso que contiene al testiculo luego del descenso. Esta cavidad ubicada dentro de la
denominada cavidad vaginal posee la misma disposicion anatdmica del peritoneo abdominal, es
decir, esta formada entre dos hojas serosas: una hoja parietal adherida a las paredes del escroto

y una hoja visceral que se adhiere firmemente al testiculo, el epididimo y cordon espermaético.

La cavidad celémica. Esplacnhopleura y Somatopleura

Ectodermo no neural Células
(epidermis)

Mesodermo
cresta neural intemedio

Hoja somética
del mesodermo lateral

Canal neural

Notocorda ad Al Hoja esplacnica
del mesodermo lateral

. Embrién de cerdo
14 dias. 7 pares de
somitas

Figura 7: Seccion transversal de un embriéon durante la neurulacién temprana. El mesodermo
lateral aparece dividido en dos hojas: parietal y visceral. Entre ambas hojas aparece una cavidad
celdémica incipiente.

Sobre la periferia del disco embrionario, a ambos lados del mesodermo intermedio, se localiza la
lamina del mesodermo lateral. Esta parte del mesodermo se separa horizontalmente en dos hojas
para dar origen a dos estratos celulares distintos. Una lamina dorsal, mesodermo somatico o parie-
tal, que subyace debajo del ectodermo y una ldmina ventral, mesodermo esplacnico o visceral, que
acompana al endodermo. Entre ambas hojas comienza a formarse tempranamente un espacio
denominado celoma o cavidad celémica, una vez finalizada la gastrulacion (Figuras N° 7 y 8).

El mesodermo somatico (hoja parietal) forma la mayor parte de la porciéon conjuntiva de la
piel (dermis) debido a una proliferacion constante de sus células mesenquimaticas, asi como
una importante porcién de la pared corporal lateral del tronco. La porcion extraembrionaria del
mesodermo somatico es la base del corion primitivo que forma parte de la pared de la vesicula
embrionaria. Por otro lado, el mesodermo esplacnico (hoja visceral) se asocia al endodermo y
forma parte de la pared del intestino (capa muscular y serosa).

Durante la neurulacioén, la cavidad celémica posee dos partes diferentes que siguen una
evolucién ulterior distinta. Por un lado, se observa el celoma intraembrionario (endoceloma)

que se transforma progresivamente en el primordio de las cavidades corporales. Por otro lado,
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es facil distinguir el celoma extraembrionario (exoceloma) que se prolonga en los distintos
anexos del embrién y forma la mayor parte de la vesicula embrionaria. En este mismo periodo
comienza la formacién de los somitas (somitogénesis) y el crecimiento diferencial del embrién
induce el plegamiento en el eje longitudinal y a ambos lados de los bordes laterales (plega-
miento lateral). Estos movimientos acercan a la linea mediana ventral del embrion los pliegues
que cierran el intestino primitivo y lo separan del saco vitelino (Figura N° 9). Los pliegues en
etapas mas avanzadas se encuentran muy préximos uno con el otro y forman el anillo umbilical

por donde ingresan y egresan vasos sanguineos, el pediculo vitelino y el pediculo alantoideo.

Somita Tubo neural

Hoja interna del pliegue
amnidtico sin vellosidades

~ Celoma
intraembrionario
parietal

y visceral __
Cavidad
del saco vitelino

Figura 8: Seccion transversal de un embrién durante la neurulacion temprana. Se diferencia el meso-
dermo paraxial subdividido en somitas, del mesodermo lateral dividido en hoja parietal y visceral. El
plegamiento lateral del embrién separa el mesodermo lateral en porciones intra y extraembrionaria,
esta ultima se continua en los anexos embrionarios.

Pliegue amnidtico

Hoja externa del pliegue
amniotico con vellosidades:
primarias

Celoma
e:tlraembnon.arm

Hoja

El celoma intraembrionario queda como un espacio, que se forma dentro del embrién en
desarrollo, inmediatamente ventral al tubo neural y los somitas. Las hojas del mesodermo late-
ral se separan y asocian a dos estratos diferentes del embrién. La hoja somatica se une al ec-
todermo no neural y constituye la somatopleura que forma la dermis de la piel y algunos com-
ponentes de la pared corporal, asi como los primordios éseos de los miembros. La hoja visceral
se adhiere al endodermo, a esta union se la conoce como esplacnopleura (Figuras N° 9 y 10).

TUBO

qS’P SURCO NEURAL
s —NEURAL !

VISCERAL HOJA

VISCERAL

HOJA ~
SOMATICA

SACO
VITELING

Figura 9: Secuencia cronolégica de los cambios del mesodermo lateral y la formacién de la cavidad
celdmica. Se observan esquemas de secciones transversas de embriones de distinta edad gestacional.
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Epidermis
(ectodermo)

- =—— Mesénguima
-3 de la pared corporal

- Mesotelio
——(serosa parietal)

Hoja parietal del
mesodermo lateral

PRDCMrUO4>»>ZT 00

Hoja visceral del
mesodermo lateral

=— Mesotelio

g | ~ (serosa visceral)
SP | I R e S -t AL
PL (o R o P e T g Mesénguima de las
L i g e N R B T e G o s
e - R ) - v
EE 1 3 ao(" \‘:‘:-ﬁ o .0 ! R
R, 45 18 Rt | T~ PN Y itelio intestino
o" | e ovanmqaprondeRMNRI YRS <1
o+ Rt - (Endodermo)

Figura 10: El esquema muestra la estructura de la somatopleura y la esplacnopleura que se forman a
partir de la hoja somatica y visceral del mesodermo lateral. La somatopleura interviene en la forma-
cion de la pared corporal en asociaciéon con el ectodermo no neural. La esplacnopleura que se forma
por la hoja visceral y el endodermo es el primordio de las visceras.

La esplacnopleura (mesodermo esplacnico + endodermo) forma parte de la pared del intestino
primitivo, interviene en la formacion de las paredes de los distintos 6rganos derivados de él y
ademas forma dos mesenterios que lo sostienen. La progresiva separacion del tubo endodérmico
(intestino primitivo) de la parte dorsal del embridn y la cavitacion del cuerpo embrionario permiten
que el intestino aparezca como un tubo sostenido desde dorsal por un mesenterio dorsal y tam-
bién fijo a la pared ventral por un mesenterio ventral incompleto (Figuras N° 11y 12).

El mesenterio ventral es corto y sélo ocupa la mitad caudal del embridn, especificamente
hasta el sector donde se ubican el septo transverso y el higado en desarrollo. Esta disposi-
cion del tubo digestivo y sus mesos divide la cavidad celémica primitiva en dos mitades, lla-

madas sacos celémicos derecho e izquierdo (Figura N° 11).

CELOMA

MESONEFROS INTRAEMBRIONARIO

MESENTERIO
DORSAL

SOMATOPLEURA

SOMATOPLEURA
ESPLACNOPLEURA

INTESTINO

PRIMITIVO MESENTERIO

VENTRAL

Figura 11: Esquemas de las secciones transversales de la parte media de embriones en distintos
grados de desarrollo. Se observa la evolucion del intestino y los mesos que lo sostienen.
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AORTA

BROTE DORSAL

PANCREATICO

Figura 12: El esquema muestra
una seccion transversal de la
parte media de un embrién con el
higado y el pancreas en desarrollo
dentro de los mesos. La cavidad
celémica se encuentra atravesada
por el intestino que esta unido a la
pared dorsal como ventral por los
mesenterios

INTESTINO
PRIMITIVO

CAVIDAD
CELOMIC!

BROTE
HEPATICO

Los mesos son un verdadero sistema de sujecion de las visceras y en su interior corren los
vasos y los nervios que ingresan o salen de ellas. Ademas, en el mesenterio dorsal se desarrolla
el pancreas, a partir de dos brotes endodérmicos. En forma similar, el mesenterio ventral es inva-
dido por cordones de células endodérmicas que forman el sistema biliar del higado (Figura N° 11).

En las siguientes etapas del desarrollo el mesenterio ventral pierde su conexioén con el in-
testino, desde el ombligo hacia craneal, y queda reducido a un pliegue que une la vena umbi-

lical a la pared ventral del abdomen (futuro ligamento falciforme hepatico).

Pliegue craneal y caudal del amnios Neuroporo caudal
A /N Notocorda
£ Nodulo de Hensen

Intestino

1 , .
; ; Septo transverso

Neuroporo/M

cefalico ——2) 4_!//’;700ra26n
’.":“-\'\:-—__-\.______ ————— — Cavidad pericardica

B Esbozo pancréatico

Pediculo vitelino
&n conexion con el

3 _.i\\ihntestino medio

s
%‘:\1\ Notocorda

Pediculo

Esbozo hepatico
dentro del septo
transverso

Cavidad pericardica

Figura 13. Secciones medianas de embriones en dos estadios tempranos del desarrollo. Los esquemas
son la representacion de secciones histologicas coloreadas. Se puede observar la evoluciéon de la parte
ceféalica del embrion, la migracion del corazon y del septo transverso. El panel A muestra una néurula tem-
prana con los neuroporos abiertos y el corazén ubicado debajo de la faringe primitiva. El esquema B expo-
ne un embrién con el corazén ubicado mas caudal y el septo transverso invadido por el primordio hepatico.
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Las regiones que forman la cabeza y el cuello del embrién no siguen los mismos li-
neamientos del desarrollo del mesodermo lateral en el tronco (ver desarrollo de la cabeza
y el cuello). En la porcion cefalica embrionaria, el gran crecimiento de las vesiculas cefa-
licas, la aparicion de los arcos faringeos y el desarrollo del corazén dominan las primeras
etapas del desarrollo. De hecho, hemos mencionado que el mesodermo lateral no se se-
para en hojas en la parte cefalica por lo cual, la cavidad celémica no tendra dependen-
cias en los sectores de la cabeza y del cuello. Los 6rganos contenidos en estas regiones
corporales carecen de envoltura serosa y se encuentran ubicados en espacios que dejan
los musculos entre si.

Sdlo la cavidad pericardica se origina en la parte cefalica del embrién y migra hacia caudal
y ventral para finalmente quedar incluida en la parte mas craneal de la cavidad celémica (Fi-
gura 13 y 14). Algunos textos clasicos de embriologia consideran la cavidad pericardica como
la parte mas cefalica de la cavidad celémica. Sin embargo, por su independencia y el hecho
que desde el principio es una cavidad asociada con el corazén en desarrollo, no resulta cohe-
rente considerarla parte de la cavidad celémica primitiva. Por el contrario, en las siguientes
etapas del desarrollo, la cavidad pericardica se introduce y fusiona con la cavidad celémica

derivada del mesodermo lateral en las regiones del tronco.
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Figura 14: Origen del septo transverso, la cavidad pericardica y el corazén en un esquema de la parte
cefalica de un embrién (néurula)

A partir de la porcion mas craneal del embrién se forman los primordios para el cora-
zon, la cavidad pericardica y el septum transverso que dara origen al musculo diafragma.
En la Figura N° 13 se pueden observar dos secciones medianas de embriones en distinto
grado de desarrollo.

El panel A muestra una néurula temprana con los neuroporos abiertos y el corazén ubica-
do debajo de la faringe primitiva. El esquema B expone un embrién con el corazén ubicado

mas caudal y el septo transverso invadido por el primordio hepético.
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De la cavidad celéomica a las cavidades corporales

La construccion de una cavidad celdmica embrionaria se realiza durante las fases tempra-
nas del desarrollo. Los plegamientos que sufre el embrién, tanto lateralmente como en senti-
do céfalo-caudal son determinantes para que esta cavidad modifique su morfologia. La si-
guiente etapa incluye los mecanismos que permiten comprender cémo la cavidad celémica
queda dividida en dos cavidades corporales.

Como se ha mencionado previamente, durante el desarrollo, el corazén cambia su morfo-
logia y se desplaza hacia caudal. Al principio se encuentra debajo de la faringe embrionaria y
luego ventral al eso6fago. En ese momento, entre el corazén y el higado en desarrollo, se ha-
ce evidente un tabique (septo) de origen mesodérmico, denominado septo transverso que in-

crementa su tamafo desde la parte ventral hacia dorsal (Figura N° 15).

g >
7 B
' = =)
| = ; L £
1 @ Corazon . o
Intestino : @ : s =
primitivo —— : Septo ; .
i : a transverso = 13
N Il . TS v ° B
=0\ s Cordén 3 . B3
“\‘ 1 i umbilical o B
] '. : it 2 Pediculo * W
yvd 28 alantoideo -

LY
~

N

Embrion de cerdo
17-18 dias de gestacion
Embrion de cerdo
20-22 dias de gestacion

Figura 15: Ambos esquemas muestran el desplazamiento del corazén y el septo transverso en em-
briones de cerdo de 3 semanas de gestacion. Estos elementos de origen mesodérmico tienen origen
en la parte mas cefalica del embrion y progresivamente se desplazan hasta el interior de la cavidad
celémica original. El septo transveros representa uno de los primordios del musculo diafragma.

Si bien en este momento del desarrollo el septo transverso es claramente visible por su
incremento de tamanio, esta banda de tejido mesodérmico tiene su origen muy temprano en
las inmediaciones del mesodermo cardiogénico. Al principio es una delgada zona de tejido
mesenquimatico que acompana la migracion del corazén para ubicarse inmediatamente cau-
dal a él (Figura N° 14 y 15). El septo transverso representa el primordio de la mayor parte del
musculo diafragma y ademas posee un rol destacado en el desarrollo del higado.

Una vez que el septo transverso, se ubica detras del corazén, comienza a establecer la pri-
mera division en la cavidad celéomica (Figura N° 15). En este momento del desarrollo aparece

como un tabique con forma de medialuna que crece hacia dorsal pero no alcanza a separar en
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forma completa la cavidad celémica. Por craneal del septo transverso se ubica el corazén y las
yemas broncopulmonares y hacia caudal crece el asa intestinal, el primordio del higado, del
pancreas y del bazo. El corazén y las yemas broncopulmonares se encuentran en una cavidad
pleuropericardica que muestra indicios de comenzar a tabicarse y formar dos cavidades pleura-
les y una cavidad pericardica definitiva (Figura N° 13).

El septo transverso incompleto aun deja dos aberturas amplias en la parte dorsal de la cavi-
dad celdmica, los canales pleuroperitoneales (varios textos los dividen en dos porciones: pleu-

ropericardico y pleuroperitoneal).
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Figura 16: Evolucion del musculo diafragma. Los esquemas muestran el septo transverso, el creci-
miento de los pliegues pleuroperitoneales y la aparicion de los miocitos que formaran la parte carnosa
del musculo.

Estos canales son amplios al principio y comunican la porciéon de la cavidad celémica que con-
tiene el corazén y los pulmones, con la porcién caudal que aloja el tubo digestivo, sus glandulas
anexas (higado y pancreas) y el aparato urogenital, entre otras. En este estado del desarrollo los
compartimientos de la cavidad celémica se pueden denominar: cavidad pleuropericardica y cavidad
peritoneal. Progresivamente, delgadas laminas mesodérmicas crecen y terminan de separar estas
cavidades. Las membranas pleuroperitoneales, que cierran parcialmente los canales homénimos,
también colaboran para formar una pequena parte del musculo diafragma (Figura N° 16 y 17).

En el plano mediano del embrién, inmediatamente dorsal al corazén se encuentra el intes-
tino craneal y mas dorsal aun, la arteria aorta. Ambos 6rganos permaneceran en esta posicion
y en el animal posnatal se observa su pasaje a través del musculo diafragma, desde la cavidad
toracica hacia el abdomen (Figura N° 16).

Se ha mencionado que el septo transverso es el origen embrionario del musculo diafragma.
El término diafragma justamente hace referencia a una lamina que obtura o regula el pasaje
entre dos compartimientos. Este importante masculo es exactamente eso, un verdadero tabi-

que entre las cavidades toracica y abdominal que sélo permite el pasaje de algunas estructu-
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ras. Su aparicion filogenética es tardia pues se observa completamente desarrollado en los
mamiferos. Su funcion es determinante para la mecanica respiratoria ya que representa el prin-
cipal musculo inspirador y su accioén implica un importante cambio en la fisiologia de la respira-

cion de los mamiferos.

Figura 17. Esquema de una vista caudal de
un musculo diafragma de un canino. Las
fibras musculares que forman el musculo
estan organizadas en tres sectores: lumbar
(pilares), costal y esternal. La parte central
del diafragma es aponeurdtica y deriva del
septo transverso.
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El musculo diafragma posee cuatro partes estructurales (Figura 17) con origenes embriona-
rios distintos: (a) el centro tendinoso que se forma a partir del septo transverso (mesodermo);
(b) la parte carnosa periférica (fibras musculares) que proviene del crecimiento de la pared
muscular del tronco y de los mioblastos de los somitas de las zonas vecinas (mesodermo para-
xial), (c) los pilares musculares que se desarrollan a partir mioblastos de los somitas cervicales
(mesodermo paraxial) que migran por el mesenterio dorsal y (d) las membranas pleuroperito-

neales que involucionan para formar los arcos lumbocostales (Figura N° 16 y 17).

Figura 18. Esquema de una seccion paramediana del tronco de un perro adulto al que se le extrajeron
la totalidad de las visceras. Se aprecia la gran convexidad del musculo diafragma y la diferencia de
tamafio entre ambas cavidades. El diafragma posee dos hiatos que permiten el ingreso a la cavidad
abdominal de la arteria Aorta y el Esoéfago. El orificio de la vena cava da pasaje a este vaso desde la
cavidad abdominal a la toracica.
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Recordamos que parte de los componentes que formaran el diafragma se encuentran, en
estadios tempranos del desarrollo, en el extremo cefalico del embridén y sufren un desplaza-
miento hasta su posicidon definitiva. Esto hace que los diferentes componentes musculares,
derivados de los somitas, provengan tanto de la regién cervical como de la toracica. Es por ello
que en el animal posnatal el diafragma posee una inervacion compartida, proveniente de los
ramos ventrales de los nervios espinales cervicales (C5, C6 y C7) que formaran los nervios
frénicos y ultimos toracicos (nervios intercostales).

En una primera etapa, los pliegues pleuroperitoneales crecen hacia ventral y medial para
fusionarse con el mesenterio dorsal y el septo transverso y de esta forma completar la separa-
cion entre la cavidad toracica y la cavidad abdominal. Luego, con el desarrollo de las partes
musculares del diafragma (banda carnosa periférica y pilares) las membranas pleuroperitonea-
les comienzan un proceso de involucién y reduccion, hasta desaparecer, quedando asi repre-

sentadas por los arcos lumbocostales.

Las cavidades serosas: Cavidades pleurales y Pericardica

La cavidad toracica de un mamifero representa la parte craneal de la cavidad celémica em-
brionaria ubicada en craneal del musculo diafragma. En realidad esta cavidad, debido a la pro-
funda convexidad del diafragma, es mas pequefa de lo que se aprecia externamente (Figuras
N° 18). Esta ocupada por dos sacos pleurales separados completamente por el mediastino. Los
sacos pleurales (derecho e izquierdo) son cerrados, independientes y sélo contienen una pe-
quena cantidad de liquido pleural que favorece los movimientos del pulmén (Figura 19). En su
interior se constata una presién ligeramente menor a la presiéon atmosférica (presion negativa)
y por esta razén cuando se conectan con el exterior por alguna herida de la pared o ruptura del
pulmon, se produce el colapso del pulmén y el cuadro es conocido como neumotoérax. La pleu-
ra es un lamina de epitelio con capacidad secretora derivada del mesodermo lateral y que se

divide en una hoja parietal (tapiza la pared) y otra hoja visceral (tapiza el pulmon).
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Cada uno de estos sacos contiene una cavidad pleural que se corresponde con el espacio
capilar que existe entre la hoja parietal y visceral de la pleura. La hoja visceral se adhiere fir-
memente y forma parte de la estructura del pulmén. En consecuencia, el pulmén no se encuen-
tra contenido en la cavidad pleural sino revestido por la pleura. El resto de los 6rganos conteni-
dos en el térax (corazén, vasos, nodulos y vasos linfaticos, nervios, etc.) se encuentran en la
cavidad del mediastino entre los dos sacos pleurales (Figuras N° 19).

Durante el desarrollo temprano la cavidad pericardica se introduce en el interior de la pri-
mitiva cavidad pleural. La separacién entre ellas se realiza a partir de dos pliegues pleuro-

pericardicos que contienen las venas cardinales comunes (derecha e izquierda).
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Figura 20: En los siguientes tres esquemas de cortes transversales a diferentes edades se observa el
proceso de separacion de las cavidades pleurales y pericardica.

Con un corazén en avanzado estado de desarrollo que ocupa la parte craneal y ventral
del embrién y el primordio de los pulmones (yemas broncopulmonares), comienza el proce-
so de separacion de las cavidades pleurales y pericardica. Dos venas cardinales comunes,
que transportan sangre hacia el corazon, se encuentran cada una ocupando un pliegue
pleuropericardico (Figura N° 20). Estos pliegues parten desde los laterales de la pared
celdmica y crecen progresivamente hacia la linea media. En un estadio posterior los plie-
gues se transforman en membranas pleuropericardicas, y terminan fusionandose una con
la otra. De esta forma, se separan las cavidades pleurales ubicadas en dorsal, de la cavi-
dad pericardica que queda en posicion ventral (Figura N° 21). Las membranas pleuroperi-
cardicas también estdn conectadas con las membranas pleuroperitoneales y el septo
transverso y por lo tanto, colaboran en forma secundaria, para separar las cavidades del

térax de la cavidad abdominal.
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Figura 21: Esquema de un feto bovino al cual se le ha retirado parte de la pared corporal izquierda y
el corazon. Se observa la disposicion de las tres principales cavidades: pericardica, pleural y perito-
neal. Los pulmones aun no estan desarrollados y sélo aparece una yema o brote broncopulmonar.
Son visibles los principales pliegues que intervienen en la division de la cavidad celémica: septo
transverso, membrana peluroperitoneal y membrana pleuropericardica.

El mecanismo de separacion de las tres cavidades permite observar que la parte dorsal del
embrién-feto pasa a estar ocupada por dos cavidades pleurales independientes que alojan el
pulmén en proceso de desarrollo. La parte ventral queda totalmente definida por una cavidad
pericardica que contiene el corazén. Sin embargo, el crecimiento de los pulmones prolonga las
cavidades pleurales hacia ventral, de forma que ocupan el espacio entre la cavidad pericardica
y la pared del térax. Este crecimiento desplaza el corazén hacia el plano mediano y los pulmo-
nes al momento de ser funcionales solapan lateralmente a este 6rgano (Figuras N° 20). Al fina-
lizar la separacioén de las cavidades todos los 6rganos del térax con excepcién de los pulmones
quedan dentro de la cavidad del mediastino (6rganos mediastinales).

El corazén es un érgano impar que ocupa la parte ventral de la cavidad del mediastino en-
tre ambos sacos pleurales. El pericardio forma la estructura de la cavidad pericardica con dos
estratos basicos: (a) una hoja fibrosa de tejido conjuntivo denso y (b) una hoja serosa con ca-
pacidad secretora, que reviste tanto a la hoja fibrosa como a la superficie del corazén.

La cavidad pericardica es la primera cavidad embrionaria que se forma y se mantiene du-
rante todo el desarrollo en relacién con el corazén (ver desarrollo del sistema cardiovascular).
El sistema circulatorio, al igual que el nervioso, son los sistemas que mas temprano se dife-
rencian en los embriones de los vertebrados. En la parte craneal del embrién, por debajo de
la placa neural se origina la placa cardiogénica que deriva del mesodermo lateral. Rodeando
a dicha placa se halla una cavidad que es la futura cavidad pericardica. La placa cardiogénica
se transforma en tubos endocérdicos y junto a la primitiva cavidad pericardica se ubica en

una primera etapa en ventral de la faringe primitiva. A medida que avanza el desarrollo migra
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el corazdn y la cavidad pericardica hasta fusionarse con la parte mas craneal de la cavidad
celomica. El proceso por el cual se independiza por medio de la formacion de pliegues y tabi-

ques se relaté en los parrafos precedentes.

Las cavidades serosas: Cavidad peritoneal y derivados

La parte caudal de la cavidad celémica, ubicada por detras del septo transverso, es Unica,
no se divide durante el desarrollo y contiene la cavidad peritoneal que ocupa tanto la cavidad
abdominal como parte de la cavidad pelviana. Las paredes osteomusculares del abdomen deri-
van al igual que las del térax del mesodermo paraxial y de la hoja somatica del mesodermo
lateral. La serosa que tapiza internamente estas paredes es el peritoneo, que forma un saco
unico, y al igual que las otras cavidades serosas no contiene 6rgano alguno. Por el contrario la
cavidad peritoneal solo contiene una reducida cantidad de liquido que favorece el desplaza-
miento de las visceras. Su disposiciéon anatomica es similar a la de la pleura y el pericardio
seroso, ya que esta formado por dos hojas (parietal y visceral). La hoja parietal adhiere firme-
mente a las estructuras musculares de la pared del abdomen, mientras que la hoja visceral
tapiza las visceras (Figuras N° 22). En el sector de pasaje se forman pliegues de peritoneo
conocidos con el nombre de: mesos, ligamentos y omentos; que colaboran en la fijaciéon y sus-

pensién de los érganos abdominales.

Pancreas  Colon  Yeyuno

ddapnn v o &

P

Sacos Peritoneales 1- Sacro-rectal, 2- Recto-genital, 3- Genito-vesical y 4- Vesico-pubiano
Por detras de los sacos peritoneales, los 6rganos pélvicos son retroperitoneales.

Figura 22. Esquema de la cavidad peritoneal de un animal posnatal donde se aprecia la disposicion
que tienen los mesos, ligamentos y omentos que sostienen los distintos érganos. Los recesos que el
peritoneo forma en el interior de la cavidad pelviana se denominan sacos peritoneales y estan identi-
ficados con numeros.
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La evolucion embrionaria del peritoneo esté en intima relacién con el desarrollo de los 6rga-
nos del tubo gastrointestinal y del aparato urogenital de manera que su estudio se completa en
estos capitulos. Esta cavidad permanece comunicada con los anexos mediante el cordon umbi-
lical, por donde ingresan los vasos umbilicales y sale el pediculo alantoideo. El cierre completo
del anillo umbilical se produce en la primera semana de vida.

Algunas caracteristicas anatomicas de la cavidad peritoneal son importantes desde el punto
de vista de la aplicacion clinico-quirurgica:

(a) El peritoneo y su cavidad se prolonga en forma de sacos peritoneales entre las paredes
y los 6rganos contenidos en la cavidad pelviana (Figura N° 22). La evaginacién del peritoneo
en el interior de la cavidad pelviana permite que una parte de los érganos intrapélvicos tengan
una cubierta serosa.

(b) Como se menciond previamente, la cavidad vaginal es una evaginacion del peritoneo en
el canal inguinal acompafiando el descenso del testiculo. El canal inguinal es un espacio entre
los musculos del abdomen a cada lado de la linea media, que conduce hacia la cavidad escro-
tal (ver desarrollo del aparato urogenital). En los machos es una verdadera cavidad, pero en las
hembras es solo un proceso que rodea el remanente del gubernaculo testicular (ligamento re-
dondo del utero).

(c) Hasta el momento del nacimiento la cavidad abdominal se encuentra abierta en el
anillo umbilical para dar pasaje al cordén umbilical que contiene los vasos umbilicales y el
pediculo alantoideo. Estas estructuras también estan revestidas por el peritoneo y normal-
mente una vez cerrado el anillo, involucionan rapidamente (Figuras N° 23). Las fallas del
cierre del anillo umbilical en los ejemplares jovenes dan origen a hernias umbilicales de

tamano y extension variables.
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Figura 23. Esquema de la cavidad
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Actividad practica del capitulo 5

A- CONTENIDOS DE LA ACTIVIDAD

Introduccién al estudio de las cavidades corporales. El mesodermo lateral y la formacion de
la cavidad celdmica del embridn.

Somatopleura y esplacnopleura. Derivados de las hoja somatica y visceral del mesodermo
lateral. Mesos, ligamentos y omentos como derivados de la esplacnopleura,

La separacion de las cavidad toracica y abdominal en los mamiferos. El musculo diafragma:
estructura anatdémica y origen embrionario.

Cavidad toracica: cavidades pleurales y mediastino. Cavidad pericardica.

Cavidad abdominal y peritoneo. Recesos peritoneales de la cavidad pelviana.

B- OBJETIVOS DE ESTUDIO

1. Conocer las etapas del desarrollo de las estructuras que forman las cavidades corpora-
les de los mamiferos.

2. Reconocer en esquemas y muestras de embriones las distintas etapas del desarrollo de
las paredes que forman las cavidades corporales y los érganos contenidas.

3. Realizar comparaciones y establecer el patrén de desarrollo que se observa desde la
formacién de una cavidad celdmica hasta llegar a un animal posnatal.

4. Estimular en el alumno la observacién metddica y el uso apropiado de la nomenclatura

cientifica.

C- SUGERENCIAS PARA RESOLVER LA ACTIVIDAD PRACTICA

Leer en detalle la informacion que se expone en la parte tedrica y analizar los conceptos
centrales de cada item. Consultar con otros compafieros y reflexionar sobre la comprensién
que ha alcanzado. Ampliar la informacion de la teoria consultando los textos de la bibliografia
sugerida. Consultar a los docentes del curso para conocer la opiniéon sobre el modo de resolu-

cion de los ejercicios que aparecen a continuacion.
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EJERCICIOS DE LA PRACTICA. MESODERMO LATERAL. FORMACION DE LAS CAVI-
DADES CORPORALES

1- El esquema corresponde a una seccion transversa de un embrién. Completar las referen-

cias numeradas e indicar en qué fase o estadio del desarrollo se encuentra el embrién.

Referencias:

Lo e
B Ao
D B et
T B
D 10 e

2- Definir el concepto de cavidad celémica y explicar sintéticamente como se forma esta cavidad.
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3- Identificar los cambios mas importantes en los embriones de las imagenes y completar las

referencias.

T 2
B e
B B
T B
O 10
T, 1
L PP T,

4- En el esquema coloree la hoja o lamina esplacnica y la lamina somatica del mesodermo

lateral. Luego complete las referencias correspondientes.
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5- Definir los siguientes términos y enunciar los principales derivados de estas estructuras.

6- Completar las referencias del esquema que explica la evolucion de la hoja somatica y es-

placnica del mesodermo lateral.

f
| y *r—" & .
[ - -4 =
|2 = e . 74
Cas ﬂ. ez 1 | : = - .
B 4I.‘-.'} _ya ‘.,.% e ¥ ”:ﬁ e l‘-'.,,..-..:
[ et 2 - g e = y
t Y] [/ r™rr r‘-r“-r".“, """Iﬁ’-r"- r—"'ﬁ?j :sh\~== 6
L e M bbb I i AV B T e e

A B o
C

Lo PP

R PP e
B B
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YEMAS
BRONCO-
PULMONARES

ESBOZO
PULMONAR

10
CORAZON

7- Las secciones transversales de embriones de distintas edades posibilitan seguir la evolu-

cion y tabicamiento de la cavidad celémica. Analice la secuencia y complete las referencias.

T 2
B e
B B
T B
O 10

8- Redacte un parrafo que sintetice la formacion de la cavidad pericardica.

9- Redacte un parrafo que sintetice las principales etapas para la formacién de las cavidades

pleurales.

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 178



EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADOR)

10- Describa los aspectos mas importantes de la cavidad peritoneal y mencione las caracte-

risticas de los mesenterios (dorsal y ventral) y su evolucién embrionaria.

11- Completar las referencias en la siguiente imagen correspondiente a un embridn en el que
ya se separaron las cavidades corporales.

A B o
C

T PR
B e
D B
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12- En los siguientes esquemas se muestran: un estadio temprano del desarrollo del septum
transverso y un embrién al cual se le quité la pared corporal para observar parte de las es-

tructuras internas. Complete las referencias

T AU
B e
D B
TP B

13- En el siguiente grafico identifique las distintas partes que forman el musculo diafragma y

describa someramente su origen embrionario.
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14- Al finalizar el desarrollo el individuo presenta una serie de cavidades perfectamente defini-
das. Discutir en grupo la estructura cavitaria de los mamiferos. Redactar un parrafo que
sintetice la discusién y enumere todas las cavidades corporales y serosas presentes en un

individuo posnatal.
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ANOTACIONES
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CAPITULO 6
Evolucion embrionaria del mesodermo intermedio.
Formacion del sistema urinario y genital

Gustavo Oscar Zuccolilli

Desarrollo del sistema urinario

Introduccion

El sistema urinario es el encargado de de-
purar los elementos téxicos que produce el
organismo y esta formado por los rifiones, los
uréteres, la vejiga y la uretra (Figura N° 1). El
rifdn filtra permanentemente la sangre, recu-
pera los elementos necesarios, excreta los
productos innecesarios derivados del metabo-
lismo organico y secreta los iones que se en-
cuentran en exceso. Todos estos procesos
conducen a la formacion de la orina. La uni-
dad funcional del rifién es la nefrona que esta
constituida, por un corpusculo renal que filtra
la sangre y un sistema tubular que reabsorbe,

excreta y secreta sustancias hacia el filtrado

para finalmente formar la orina. El resto de los

organos urinarios forman un sistema de con-

) Figura 1. Organos del aparato urinario de un
ductos que transportan y almacenan la orina. canino. Vista dorsal.

El sistema urinario y el genital estan es-
trechamente vinculados tanto en su anatomia como en el desarrollo embrioldgico. Las estruc-
turas urinarias y genitales derivan de un precursor comun, el mesodermo intermedio. Sin em-
bargo, el aparato urinario comienza a formarse antes que el aparato genital y en los mamife-
ros comprende tres estadios consecutivos o sistemas renales: el pronefros, el mesonefros y

el metanefros que aparecen sucesivamente en sentido craneo-caudal del embrién.
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Los sistemas de excrecion durante el desarrollo intrauterino

Durante la vida prenatal, el individuo en desarrollo atraviesa cronolégicamente por tres es-
tadios diferentes del sistema excretor hasta llegar al rifion metanéfrico definitivo.

(a) El pronefros es el primer elemento en aparecer, se origina en la regién cervical, sélo
desarrolla de forma completa en los vertebrados de organizacién anatémica simple, por lo
tanto en los mamiferos es rudimentario. Basicamente, se forman siete u ocho pares de tabu-
los pronéfricos que no llegan a ser funcionales (Figura N° 2).

El pronefros aparece como una diferenciacién del mesodermo intermedio de la parte cer-
vical del embridon y comienza a ordenarse de manera segmentaria como una serie de cordo-
nes epiteliales, denominados nefrotomas. Estas unidades son macizas al principio y luego se
ahuecan para formar los tubulos pronéfricos que desembocan en el celoma intraembrionario.
Un extremo de cada tubulo vira en direccion caudal para ir a unirse con el adyacente y formar
un conducto continuo denominado conducto pronéfrico o néfrico primario que crece en direc-
cion caudal hacia la cloaca. Este conducto sobrevive a la regresion de los tubulos pronéfricos
y a medida que se extiende en direccion caudal, induce al mesodermo intermedio para que
forme grupos segmentarios de tubulos que representan el sistema mesonéfrico (Figura N° 2).

(b) El mesonefros se origina

algo mas tarde que el prone-

eirr(:;::;n fros, a partir del mesodermo
intermedio de la regién dorsal y

Conducto
mesonéfrico

- Mesonefms‘ ,g—,‘g;ll_ cipal 6rgano excretor durante
Conducto Vitelino - . . .
’) ~ la vida embrionaria temprana,

lumbar del embrién. Es el prin-

Alantoides. |
i
Membrana §:
cloacal rf\
Blastema

| o,
S ety piio bargo, algunos segmentos de

Cloaca J o .
su sistema de conductos dan

origen a algunos de los 6rga-

Blastema
mesonéfrico I

pero al igual que el pronefros

también involuciona. Sin em-

) y nos de la reproduccién mascu-
Figura 2. Esquema lateral de un embrién que muestra los tres

sistemas renales y los conductos excretores. lina y el brote ureteral (Figura

N° 2). El mesonefros es el
principal componente del que deriva el riidn funcional definitivo en peces y anfibios denomi-
nado opistonefros.

Cuando los conductos pronéfricos se extienden en direccion caudal, estimulan al meso-
dermo intermedio de la parte media del embrién para que forme grupos de tubos segmenta-
rios adicionales. En un estadio mas avanzado, los tubulos entran en conexién con ramas ar-
teriales que emergen de la arteria aorta y se comienza a desarrollar la unidad mesonéfrica ti-
pica o corpusculo renal. Estos corpusculos constan de un ovillo de capilares sanguineos

(glomérulo) rodeado parcialmente por una capsula epitelial que se continua con un tubulo
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contorneado mesonéfrico. Cada tubulo desemboca por separado en la continuacion del con-
ducto néfrico primario, que en esta etapa recibe el nombre de conducto mesonéfrico o de
Wolff (Figura N° 3 A). Los tibulos mesonéfricos, continian alargandose y se curvan, mientras
que su extremo terminal se encuentra siempre conectados con el conducto de Wolff. El ex-
tremo medial de los tubulos mesonéfricos, se expande en forma de céliz, y se relaciona con
su correspondiente glomérulo, para formar la capsula de Bowmann que abraza parcialmente
al ovillo capilar. Cada glomérulo recibe desde la aorta dorsal una arteriola aferente (Figura N°
3 B) que conduce la sangre que sera filtrada. Por medio de una arteriola eferente se transpor-
ta la sangre filtrada en el corpusculo hacia el sistema de venas cardinal y subcardinal.

Los conductos mesonéfricos o de Wolff contindan su desarrollo y se alargan hacia la
parte mas caudal del em-
brién y finalmente desembo-

can en la cloaca. Estos con-

ductos presentan una luz
Vena cardinal

continua a lo largo de su

|_.. ; ) Notocorda

Bk recorrido y reciben el filtrado

Arteria Aorta | mesonéfrico . i
< (orina fetal) por medio de los

tubulos mesonéfricos.

(c) El metanefros es el ul-
timo sistema renal en apare-
Q\) cer y se origina en la parte

S caudal de la regién pélvica

Figura 30. Corte transversal de un embrién a nivel del me- del embrion. Sin embargo,
sonefros. Comienzo del desarrollo de la unidad mesonéfrica o
glomérulo. Se observa su conexion con la arteria aorta y la vena
cardinal y la formacion de la capsula de Bowman. embrionario 'y comienza el

periodo fetal, experimenta un

cuando finaliza el periodo

desplazamiento desde las regiones caudales hacia craneal, hasta alcanzar la region del las
ultimas vértebras dorsales y primeras lumbares, donde se relaciona con las glandulas adre-
nales. El metanefros se hace funcional en la etapa tardia de la vida embrionaria, cuando los
mesonefros comienzan su proceso de regresion. Representa el rifdn definitivo de las aves,
los mamiferos y los reptiles (Figura N° 4).

El sistema metanéfrico se origina por una evaginacién del extremo caudal del conducto
mesonéfrico denominada yema o brote ureteral, que crece hacia la porcion caudal del meso-
dermo intermedio. Las células mesenquimaticas de esta parte del mesodermo se condensan
alrededor de la yema ureteral para formar el blastema metanefrogénico o blastema renal
(Figura N° 4).

La morfogénesis del metanefros requiere de interacciones inductoras reciprocas entre el
brote ureteral y el mesénquima metanefrogénico, proceso por el cual este ultimo induce la rami-
ficacion del brote. En el desarrollo de la nefrona y del sistema excretor del rifidn intervienen tres

lineas celulares mesodérmicas:
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1) Células epiteliales derivadas del brote ureteral (brote del conducto mesonéfrico).
2) Células mesenquimaticas del blastema metanefrogénico.
3) Células endoteliales de los vasos sanguineos.

Calices Calices

mayores menaores

Conducto de

Wolff Blastema

% \ Brote Pelvis
) ureteral renal colectores

Figura 4. Diferenciacion del brote ureteral desde el conducto de Wolffdentro del blastema renal

El brote ureteral es el responsable de la formacién del sistema excretor y el blastema renal
da origen a las futuras nefronas mientras que, las células endoteliales van a formar el sistema
de capilares. Por lo tanto, el brote ureteral origina el uréter, el cual se dilata dentro del blastema
para formar una pelvis renal. El sistema colector sigue ramificandose y penetra mas profunda-
mente en el blastema para originar el sistema de calices renales. La evolucion del brote urete-
ral varia segun las especies, sin embargo, el punto en comun en todas es que sus ramas ter-
minales mas pequefias son los tubulos colectores. Estos recogen la orina de las nefronas y
cada uno se divide sucesivamente en forma dicotdmica, dando origen a varias generaciones de
tubulos colectores (Figura N° 4).

Las células mesenquimaticas del blastema se condensan alrededor del extremo distal bifur-
cado del tubulo colector, dicha condensacion se denomina caperuza, luego esos cumulos celu-
lares se ahuecan y originan las vesiculas renales que ya presentan caracteristicas epiteliales
gracias a los procesos inductivos de diferenciacion. Las vesiculas renales se alargan y forman
los tdbulos renales (futura nefrona). Estos tubulos al alargarse quedan conectados por uno de
sus extremos con el tubulo colector mientras que el otro extremo se dilata e invagina sobre si
mismo para originar una estructura en forma de copa, llamada capsula de Bowman o capsula
glomerular. Esta capsula es ocupada por un plexo vascular que forma el glomérulo (ovillo de
capilares en conexién con una arteriola aferente y eferente). Ambas estructuras capsula y glo-
mérulo constituyen el corpusculo renal. Los tubulos renales contindan creciendo para formar
los segmentos definitivos de los tubulos secretores entre el glomérulo y los tubulos colectores

(tubulo contorneado proximal, asa de Henle y tubulo contorneado distal) (Figura N° 5).
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Medula
externa

Médula
interna

1, Tubulo colector

2. Tubulo contorneado distal

3. Asa de Henle

4. Tabulo contorneado proximal
5, Corpusculo renal

Figura 5. El esquema muestra las diferentes partes de la nefrona. Se observa el corpusculo
renal y los tubulos renales en las diferentes zonas del rifion.

Las nefronas (glomérulo y sistema de tubulos) asi constituidas se disponen de manera tal
que los corpusculos renales se localizan en la corteza (zona superficial) del érgano y las asas
alargadas que forman los tubulos se ubican en la medula o zona profunda (Figura N° 6 y 7).
Como consecuencia del desarrollo de grupos de nefronas, el rifidn crece progresivamente. La

nefrogénesis termina con el nacimiento o poco después segun la especie.

11

Figura 6. Seccion esquematica de un rifén.
12

Piramide renal
Arteria eferente
Arteria renal
Vena renal
Hilum renal
Pelvis renal
Uréter
Caliz menor
Capsula renal
14 10. Capsula renal inferior
11. Capsula renal superior
15 12. Vena aferente
13. Nefron
16 14. Caliz menor
15. Caliz mayor
S~ 17 16. Papila renal
17. Columna renal

©CoOoNSGaRON=

Paralelamente, el extremo opuesto (caudal) del uréter ha crecido en sentido caudal y se ha
alargado progresivamente. Se ubica paralelo al conducto mesonéfrico y se separa de él para
desembocar en forma independiente en la cloaca. De esta forma, el producto obtenido de la
filtracion de la sangre, conocido como orina es vehiculizado por el uréter hacia la parte final del

intestino fetal (cloaca).
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Glomeérulo

Arteriola
aferente

Arteria

Capilar peritubular

eferenté

interlobular
Arteria

arcuata
Arteria Vena
interlobar interlobular
Arteria Vena
segmantada arcuata
Vena
Arteria interlobar
renal

Figura 7. Estructura de la nefrona. El esquema

Vena renal

muestra las distintas partes que forman una

nefrona y su intima relacion con los vasos sanguineos.

Formacion del seno urogenital.

La cloaca representa la parte mas caudal
del intestino embrionario y se encuentra oclui-
da por la membrana cloacal. El crecimiento
mesodérmico en la regién forma un tabique
(tabique urorectal) que aumenta su tamafio
rapidamente y divide la cloaca en una parte
ventral (seno urogenital) y una parte dorsal
(intestino recto) que forma el ultimo segmento
del intestino embrionario. El tabique urorectal
crece hasta alcanzar la membrana cloacal y
de esta forma divide completamente la por-
cion urogenital, de la porcién anal. La mem-
brana cloacal también queda dividida en dos

partes, la membrana urogenital degenera y
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Desarrollo de la vejiga y uretra

Alantoides

Tabique:
~ | urorectal

Cloaca

Membrana
cloacal

Figura 8. Esquema lateral de la parte caudal del
embrion donde se observa la cloaca y su divi-
sion a través del tabique urorectal.
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desaparece. Por lo cual el seno urogenital queda abierto por su extremo caudal en la cavidad
amniotica (orificio urogenital); mientras que el extremo craneal se continua con la cavidad alan-
toidea a través del uraco (Figura N° 8 y 9).

En este momento del desarrollo, el seno urogenital recibe la desembocadura del conducto
mesonéfrico y del uréter. Sin embargo, la posicion de estos orificios se invierte en las siguien-

tes fases del desarrollo.

Pediculo
alantoideo

/
[ Seno
urogenital

Seno
urogenitaTT"“'* e

/ \ Membrana

Tabique

urogenital
Liosca urorectal 9 /
Membrana Membrana
cloacal anal
Membrana
cloacal

Las flechas indican el sentido de crecimiento del tabigue urorectal

Figura 9. Esquema de una seccién sagital de la parte caudal del embriéon. En el estadio precoz se
observa la division de la cloaca y la formacién del seno urogenital. En un estadio mas avanzado se
ilustra la aparicion de la vejiga y la uretra.

El seno urogenital se puede dividir en dos porciones, una craneal o pélvica y otra caudal o
falica. La vejiga urinaria, que recibe la orina a través de los uréteres, se desarrolla a partir de la
porcion pélvica del seno urogenital, y en este momento del desarrollo posee un extremo tubular
que se introduce en el pediculo alantoideo. En la parte pélvica del seno urogenital se observa
la desembocadura de los conductos mesonéfricos y de los uréteres (Figura N° 9). Ambos orifi-
cios en principio se encuentran muy préximos uno del otro, pero el desarrollo ulterior proyecta
la desembocadura del uréter hacia craneal dejandolo en conexién con la vejiga urinaria. En
forma opuesta el orificio correspondiente a cada conducto mesonéfrico es arrastrado hacia
caudal quedando en relacién con la primera parte de la uretra (Figura N° 9).

En la siguiente etapa del desarrollo estos sectores siguen un progreso diferente segin
el sexo. La uretra femenina es un derivado de la porcion pélvica del seno urogenital. En
este sexo la parte mas craneal de la porcion pélvica evoluciona para formar la vejiga mien-
tras que la mas caudal moldea la uretra (vias urinarias de la hembra). La porcion falica del
seno urogenital forma la ultima parte del tracto genital, el vestibulo vaginal que es una via
comun para ambos sistemas.

En el macho, la uretra esta divida en dos porciones continuas pero anatémica y estructural-

mente diferentes. La uretra pelviana se forma del sector caudal de la porcion pélvica del seno
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urogenital y recibe la desembocadura de los conductos mesonéfricos y las glandulas anexas
del sistema genital masculino. La uretra peneana, es la evolucién de la parte falica del seno

urogenital (Figura N° 9 Ay B) y queda alojada en el érgano copulador (pene).

Desarrollo del sistema genital

Introduccién

La funcion reproductora garantiza la perpetuidad de la especie y su permanencia en el
planeta. La reproduccién sexual determina la divisiéon de los individuos en machos y hembras,
de esta forma, se separan los roles funcionales y se establece la evolucién del aparato genital

o reproductor en dos variantes anatomicas y fisiolégicas distintas.

*Riﬁon Vejiga %
izquierdo S

Ureter e, "{":"":'“'\"_—"_—
# P Rifiones . \\
= Uretra R Uréteres  Recto
) o ) — } ____l,___
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utering e jtere

! ._

/ ' Vestibulo
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Testiculo '

{
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4/ izquierdo
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Figura 10. Esquema lateral del aparato urogenital Figura 11. Esquema lateral del aparato uro-
del toro. genital de la perra.

Desde el punto de vista funcional basico, el aparato genital del macho de los mamiferos
consta de: los testiculos o génadas masculinas, un sistema de conductos extratesticulares
(epididimo y conducto deferente), un conjunto de glandulas accesorias (préstata, glandulas
vesiculares y glandulas bulbouretrales), el pene y una serie de adaptaciones cutaneas como el
escroto y el prepucio (Figura N° 10).

Por otro lado, el aparato genital femenino esta formado por los ovarios o génadas femeni-
nas, las trompas uterinas (oviducto), el utero, la vagina, el vestibulo vaginal y la vulva (Figura
N° 11). El utero o matriz es el érgano tubular que posee las adaptaciones morfofuncionales
para mantener el desarrollo de las crias.

La evolucion del aparato genital atraviesa dos momentos diferentes del desarrollo. Existen

dos estadios a lo largo de este proceso: (a) Un periodo indiferenciado comuin a ambos sexos
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que comienza con la migracién de las células germinales primordiales hacia los esbozos de
los 6rganos reproductores. (b) El periodo diferenciado corresponde al proceso por el cual los
esbozos adquieren las caracteristicas estructurales de cada sexo e incluyen la involucién de
los conductos del sexo opuesto. Para facilitar la descripcién de este proceso, vamos a dividir
el desarrollo del sistema genital en sus componentes internos y externos, aun cuando se rea-

liza en forma simultanea.

Estadio indiferenciado de los genitales internos

Los drganos genitales internos se desarrollan intimamente asociados a las estructuras del
sistema urinario a partir de un precursor comun que es el mesodermo intermedio. En la cara
medial de cada mesonefros se desarrolla un relieve llamado cresta gonadal o genital. Este
relieve esta formado por un engrosamiento del epitelio celdmico y la condensacion del me-
sénquima cercano.

En forma simultanea, en el endodermo de la pared dorsal del saco vitelino, se diferencia un
grupo de células germinales primordiales que poseen un origen epiblastico. Son células me-
senquimaticas con movimientos ameboideos que se desplazan siguiendo las paredes del intes-

tino caudal y luego a través del mesenterio dorsal hasta alcanzar la cresta genital (figura 12).

P Mesenterio |
dorsal

mesonéfrico

Saco
vitelino s
)y “Células i Crestas
¢ germinales genitales
primordiales

Intestino

Figura 12. La seccion longitudinal del embrién de 7 dias muestra la posicion de las células germina-
les primordiales en el saco vitelino al comienzo de la migracion. En la seccion transversal del embrion
las células germinales primordiales se desplazan a través del intestino caudal y el mesenterio dorsal
para ubicarse en las crestas gonadales.

Las células germinales primordiales colonizan el mesénquima de la cresta genital e inducen al
epitelio celémico vecino a proliferar activamente. La proliferacion del epitelio celémico resulta en la
formacion de cordones celulares (cordones sexuales primitivos) entre los cuales se ubican sin un

orden preestablecido las células germinales primordiales (Figura N° 13). En este momento del
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desarrollo, el mesonefros comienza a involucionar pero los tibulos mesonéfricos que se proyec-
tan hacia la parte medial también contribuyen a la formacion de los cordones genitales. Ademas,
el conducto mesonéfrico o de Wolf mantiene su relacién por su por su extremo craneal con la go-

nada en desarrollo y por el extremo caudal desemboca en el seno urogenital.

6 semanas

Conducto
mesonéfrico Glomérulo Aorta Conducto

2

Cresta Conducto R |
paramesonéfrico ordones
mesonéfrica mesonbiidcy - CPésta Mesenterio ; ) genitales
enital dorsal Proliferacion
del eparniin Células germinales
Células germinales celomico
4 semanas primtg:rdia] pon primordiales

Figura 13. Ambas figuras esquematizan los procesos tempranos para la formaciéon de una génada
indiferenciada. La cresta genital es el sector donde se establecen las células germinales primordiales y
el crecimiento del epitelio celémico forma los primitivos cordones genitales entre los cuales se ubican
las células germinales. El conducto mesonéfrico (conducto de Wolff) aparece temprano mientras que el
conducto paramesonéfrico (conducto de Mdiller) se diferencia dos semanas después como una invagi-
nacion del epitelio celémico.

En esta etapa del desarrollo, el epitelio celémico ubicado en la parte lateral de la cresta
mesonéfrica se invagina y se transforma en un nuevo conducto. El conducto paramesonéfrico
o de Miller esta abierto por un extremo hacia la cavidad celémica del embrion y por la otra
parte, crece hacia caudal en posicion medial al conducto de Wolff. Ambos conductos para-
mesonéfricos (derecho e izquierdo) se fusionan inmediatamente dorsal al esbozo de la vejiga

urinaria y finalmente desembocan en el seno urogenital (Figura N° 13 y 14).

Desarrollo del testiculo y del sistema de conductos del macho

La formacion de los drganos genitales internos en el macho comprende diversos procesos
que suceden en un orden preestablecido.
e  Formacién de cordones testiculares.
e Desarrollo de la tunica albuginea.
e  Unidn de los cordones testiculares al conducto mesonéfrico.
e Regresion de los conductos paramesonéfricos.
. Desarrollo tubular

. Desarrollo glandular
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En la génada indiferenciada de los machos se observa
que los cordones genitales se separan progresivamente de
la cresta genital. Las células que conectan ambas estructu-
ras involucionan y como consecuencia las células germina-
les primordiales se asocian con células que derivan del
mesonefros para forman los cordones testiculares. Estos
cordones crecen y se reunen en la proximidad del conducto
de Wolff (Figura N° 15).

Los cordones testiculares continuan su crecimiento en
longitud y ademas se ahuecan para formar los futuros tubu-
los seminiferos. Estos tubulos contienen a las células ger-
minales y se disponen originalmente formando asas cuyos
extremos se conectan con la red testicular (rete testis). De
la rete testis emergen varios conductillos rectos que luego
se continian con conductos eferentes. Estos ultimos se
unen con el conducto de Wolff, que en esta region se alar-
ga y transforma en un conducto muy tortuoso con numero-
sas curvas superpuestas. Esta parte del conducto mesoné-

frico forma el epididimo que queda ubicado en proximidad

Mesorguio

Tunica
albuginea

frico en regresién

Conducto y lubulos
% mesonéfricos degenerando

Epididimo

Conducto
paramescnéfrico
en regresion

Rete teslis

(4 Mesonefros
! Conducto

Gonada
indiferenciada Conducto
{ § paramesonéfrico
Esbozo de
la vejiga

urinaria

Figura 14. Esquema que muestra
el desarrollo de los 6rganos genita-
les internos en la etapa indiferen-
ciada (vista dorsal).

Conducto paramesong- t /

Tdbulos
seminiferos

Conductilics eferentes )

Testiculo

Tunica albuginea

Tibules mesonélricos
en regresién

Conductc deferente

Figura 15. Los esquemas muestran secciones transversales y vistas ventrales de dos estadios del

desarrollo del testiculo y los sistemas de conductos en el macho.
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del testiculo. La parte caudal del conducto de Wolff es recta y forma el conducto deferente

(Figura N° 15) que finaliza en la parte mas craneal de la uretra pelviana.

Tlbuje Capsula

mesonéfrico glomenlar

‘ Mesenterio
3 dgrsal e

Caloma

5 B
40— Cresta gonadal
Surco _v
\  paramesonéfrico
Chlulas garminales

primordiales Cordones gonadales

Conducio
mesonéfrico

Mesaravio

Tinica
albuginea

Conduolo mesonsfrico 3 :
& Conducto paramesoné-
frico en regresidn
Cenducto paramasongfrica
Rete testis Tibulos
seminiteros

Conducto y Wibulos
% mesonéfricos cegenerando

Conductilcs eferentes )

| Testiculo

Epididima Tinks alouginea

Conducta
paramesonglfico
en fegresion

Tioules mesonélicos
en regresiés

Conducto deferente

Figura 15. A y B: del estadio gonadal indiferenciado. C y D: Cortes transversales del desarrollo
del testiculo y sistema de conductos en el macho. E y F: vista ventral de dos cortes horizontales
de los mismos estadios que C y D.

En un testiculo funcional existen varias poblaciones celulares. Las células germinales primor-
diales se transforman en espermatogonias y se ubican en la pared de lo tubulos semiferos. En
intima asociacion con las espermatogonias aparecen las células de Sertoli que tienen funcién de
sostén y nutricion. Estas células derivan del epitelio de la cresta gonadal derivada del mesone-
fros. Entre los tubulos seminiferos dentro del estroma conjuntivo del testiculo se encuentran las
células intersticiales o de Leydig productoras de hormonas masculinas. No hay aun certeza de su
origen pero existen datos que sugieren son derivadas del mesénquima que originariamente rodea
a la cresta genital.

El mesénquima que proliferé para separar tempranamente los cordones genitales del epite-
lio de la cresta genital interviene para formar el estroma conjuntivo del testiculo. Al principio se
forma una capa periférica llamada tunica albuginea que se engrosa progresivamente. De la
albuginea parten trabéculas conjuntivas profusamente vascularizadas que separan los cordo-

nes testiculares.
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Conductos

Conductos
aberrantes

eferentes

Red testicular.

Tabulos seminiferos
Testiculo
Gubernaculo testis

(ligamento propio del
testiculo)

Conducto
deferente

Guberniculo testis
(porcidn inguinal)

Glandula
vesicular

Conducto
paramesonéfrico
en involucion

Figura 16. El esquema presenta la evolucion del sistema
reproductor masculino durante el desarrollo embrionario. El
testiculo queda conectado por medio de una serie de con-
ductos con el epididimo (primera parte del conducto de
Wolff). El conducto deferente (segunda parte del conducto
de Wolff) es la continuacién del epididimo. La parte terminal
del conducto mesonéfrico interviene en la formacion de las
glandulas anexas.

Gonada
indiferenciada

Rino6n
Metanéfrico

Ureter

Conducto
de Muller

El desarrollo de la parte tubu-
lar y de las glandulas anexas al
aparato genital masculino pro-
vienen principalmente de la por-
cion final del conducto de Wolf.
Una evaginacion del conducto da
origen a la glandula vesicular,
mientras que a partir del seno
urogenital, por medio de brotes
celulares endodérmicos se for-
man la prostata y las glandulas
bulbouretrales (Figura N° 16, 17
y 18). Por ultimo, los conductos
de Wolff de cada lado desembo-
can en forma separada en el
seno urogenital.

La regresion del conducto pa-
ramesonéfrico es casi completa.
Sélo queda como remanente una
pequefa porcion ubicada en
dorsal de la vejiga urinaria. Este
resto embrionario se conoce en
anatomia

como Uuterovagina

masculino.

Conducto
de Wolff

Cloaca

Figura 17. Esquema del desarrollo tubular en el periodo indferenciado.
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de Miiller
Conducto de Wolff
etra :
(conducto deferente) Uretra et Utero
Vagina
MACHO HEMBRA

Figura 18. Los esquemas muestran el desarrollo de las génadas y los conductos de Miiller y de
Wolff en la hembra y en el macho.

Desarrollo del ovario y del sistema de conductos en la hembra

Los procesos de diferenciacion mas importantes que aparecen durante el desarrollo de los
organos genitales internos de la hembra son los que se enumeran a continuacion:
e Fraccionamiento de los cordones gonadales en aglomeraciones celulares (periféricas y
profundas).
e Formacion de foliculos primordiales.
e Formacioén de la médula del ovario.
e Evolucién de los conductos de Miller.

e Regresion de los conductos de Wolff.

Los cordones genitales en los individuos de sexo femenino también se separan de la
cresta genital como en el macho. Sin embargo, se ubican formando pequefios grupos de
células cercanos al epitelio de la cresta que se encuentra en proliferacién. Aparecen nue-
vos cordones celulares (cordones corticales) que progresivamente rodean a las células
germinales primordiales. Este tipo de organizacién celular es caracteristica de los futuros
foliculos del ovario, que en la mayoria de las hembras de los mamiferos quedan ubicados
en la corteza o zona externa del ovario. Al mismo tiempo otros grupos de células forman en

la parte central del futuro ovario, numerosos cordones medulares que estan desprovistos
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Figura 19. Esquemas de un corte transversales y una vista  debajo del epitelio de la cresta
ventral que muestran el desarrollo del ovario. En el corte
transversal se observa la proliferacion de los cordones
corticales para formar los foliculos del ovario y los cordo-  Ser utilizado para diferenciar se-
nes medulares. En el estadio mas avanzado (vista desde  y,3imente a embriones en etapas
ventral) se observan en la corteza, foliculos primordiales
que contienen al ovocito y la medula del ovario.

gonadal, fenédmeno que puede

tempranas del desarrollo.

En las hembras, el conducto mesonéfrico o de Wolff degenera y queda representado por
restos vestigiales presentes en la proximidad del ovario y en el mesovario (epoodforo y paradfo-
ro). También se encuentran este tipo de restos en relaciéon con la vagina (conductos de Gart-
ner). Por el contrario, el conducto paramesonéfrico o de Milller es la estructura a partir de la
cual se forman la mayor parte de los érganos tubulares del tracto genital femenino. Este con-
ducto crece y se alarga en sentido caudal y es notoria una dilataciéon del extremo cercano a la
gonada en desarrollo para formar la primera parte (infundibulo) de la trompa uterina u oviducto.
Ambos conductos de Miiller (derecho e izquierdo) se fusionan cerca del seno urogenital y for-
man la parte impar (cuerpo y cuello) del utero. De las caracteristicas y la amplitud de esta fu-
sion dependera la morfologia del utero que varia notablemente en relacion a la especie de
mamifero considerada (utero doble, bicorne y simple). El seno urogenital y la dltima parte de
los conductos de Miuller fusionados participan en la formacién de la vagina. La parte caudal del

seno urogenital persistird como vestibulo vaginal (Figura N° 20 y 21).
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Figura 20. Esquema del aparato urogenital canino. A. Estadio indiferenciado donde estan presentes
los conductos masculinos y femeninos. B Ovario y conductos diferenciados en la hembra.
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En forma semejante a lo que ocurre en el macho, en la hembra a partir del seno urogenital,
se forman las glandulas uretrales y las vestibulares mayores y menores. Dos brotes celulares
endodérmicos, afectan un patrén de desarrollo glandular que se transforma en los primordios

para las glandulas mencionadas.
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Desarrollo de los genitales externos

Periodo indiferenciado

En un embrién visto externamente, se observa alrededor de la membrana cloacal unos en-
grosamientos del mesodermo, que forman sobre la linea media y hacia craneal una elevacién
denominada eminencia genital. Cuando ya se completa la tabicacion de la cloaca, por debajo
del ano se observa una clara transformacion de la eminencia genital. Aparece una prominencia
central conocida como tubérculo genital, que esta flanqueado por un par de pliegues genitales.
Hacia lateral de estos, se desarrollan dos elevaciones redondeadas, conocidas como eminen-
cias o engrosamientos genitales. Entre los pliegues genitales se observa una depresién que
comunica con el seno urogenital y constituye el orificio urogenital cerrado al exterior por la
membrana urogenital (Figura N° 22 A).

Por otro lado, cuando el tabique urorectal crece internamente y separa el seno urogenital
del recto, la membrana cloacal queda dividida en dos partes, las membranas urogenital y anal.
Entre ambas membranas externamente queda delimitada una zona que corresponde al periné
(Figura N° 22 B).

Las estructuras hasta aqui descriptas son comunes para ambos sexos y posteriormente
comienzan a diferenciarse en forma especifica para formar los genitales externos de un macho

(escroto, pene y prepucio) o de una hembra (vulva y clitoris).

A B

Pediculo

Membrana alantoideo
anal

Eminencias

- genitales

Membrana
urogenital

'. \ Pliegues Membrana

genitales anal

Tubérculo

v genital

Figura 22. A. Vista caudal de un embridon donde se observa el desarrollo de los genitales externos en el
periodo indiferenciado. B. Corte longitudinal del embrion a nivel de su extremo caudal, donde se observa
el crecimiento del tabique urorectal.
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Genitales externos en el macho

En el macho, el tubérculo genital crece por influencia hormonal y se desplaza hacia craneal
para formar el pene. A partir de la porcién caudal de las eminencias genitales se diferencia el
escroto. Durante el crecimiento del pene los pliegues urogenitales se fusionan ventralmente y
cierran el orificio urogenital a lo largo del surco uretral. Queda formada asi, la uretra peneana
que se evidencia externamente por un rafe peneano. Una pequefa porcion de la uretra, la que
corresponde a la porcion distal del pene (glande) no se forma a partir del surco uretral, sino que

se origina por proliferacion ectodérmica y canalizacién posterior (Figura N° 23).
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genitales

Figura 23. Etapas del desarrollo de los genitales externos del macho.

Al desplazarse el tubérculo genital hacia craneal, la region del periné se alarga en relacion a
lo que sucede en la hembra, esta medida es utilizada con frecuencia para el diagnéstico del

sexo en estados tempranos del desarrollo.

Descenso testicular

Los testiculos son las génadas masculinas y se desarrollan en el interior de la cavidad ab-
dominal. Sin embargo, en muchas especies de mamiferos (incluidas las especies domésticas)
los testiculos realizan un proceso de migracién o descenso desde el abdomen hasta la bolsa
escrotal. Los individuos con testiculos escrotales presentan una particularidad funcional, debido
a que la produccién de espermatozoides solo es posible a una temperatura dos o tres grados
menos que la temperatura corporal. Por lo tanto, los defectos en el descenso testicular (anima-

les criptérquidos) son causal de disminucion o pérdida de la fertilidad.
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Los mecanismos fisiolégicos que conducen al descenso de la gonada son similares en los
distintos mamiferos domésticos y el hombre, solo varian los tiempos en que se desencadenan
los distintos eventos. En el caballo, el cerdo y también el hombre el descenso se completa du-
rante el nacimiento, en los rumiantes durante la vida fetal y en los carnivoros hasta 1 a 2 meses
después del nacimiento.

En el embrién los testiculos estan sostenidos por relieves del mesénquima que rodean a
los conductos de Wolff y de Miller. Este mesénquima condensado en forma de corddn
constituye un ligamento llamado: gubernaculum testicular, que va desde el testiculo hasta
la pared abdominal, especificamente a la zona que forma el canal inguinal. En etapas si-
guientes el gubernaculum aparece unido a la cola del epididimo y su parte distal se en-
cuentra engrosada. Este engrosamiento arrastra el peritoneo hacia fuera de la cavidad
abdominal y forma un diverticulo denominado proceso vaginal contenido en el interior de la
bolsa escrotal (Figura N° 23 A).

El descenso testicular se realiza en distintas etapas. La primera de ellas se caracteriza por
el crecimiento del embridn, de manera que el tronco se alarga considerablemente. Sin embar-
go, los testiculos sostenidos por el gubernaculum, mantienen su posicién con respecto al seno
urogenital y la pared ventral del abdomen, de manera que progresivamente se separan de la
pared dorsal del embrién. En esta etapa el testiculo esta suspendido por el mesorquio que es
un meso laxo por donde discurren los vasos y nervios (Figura N° 23 Ay B).

En una segunda etapa, el gubernaculum comienza a ensancharse y acortarse, como resul-
tado de una proliferaciéon de células mesenquimaticas. Este proceso produce la separacion de
las paredes musculares del trayecto inguinal y el testiculo acompafiado por el epididimo y el
conducto deferente, en forma pasiva, sin que intervengan procesos contractiles, comienza a
ubicarse en el interior de la bolsa escrotal (Figura N° 23 C).

El gubernaculum es esencial para el descenso del testiculo, sus modificaciones (engrosa-
miento, alargamiento y regresién) estan controladas por hormonas secretadas por el mismo
testiculo. La falla en el descenso del testiculo dentro del escroto se conoce como criptorquidis-
mo. El prefijo “cripto” significa ocultarse, esconderse o no ser visible, “orchido” es un término
del latin que significa testiculo, por lo tanto el término criptérquido significa literalmente “el tes-
ticulo que no es visible”. La criptorquidia bilateral esta acompafiada por esterilidad. Sin embar-
go, los testiculos criptérquidos son capaces de producir testosterona pero no espermatozoides
y por esta razén el macho criptérquido posee los caracteres sexuales secundarios y su conduc-
ta reproductiva normal o exacerbada.

El canal inguinal es un trayecto muscular por el cual la génada abandona la cavidad abdo-
minal, por lo tanto existe una continuidad entre la cavidad vaginal y la cavidad peritoneal. Esta
caracteristica anatomica hace posible que en canales inguinales con defecto de cierre, porcio-
nes del intestino pasen al interior del proceso vaginal y puedan palparse en el escroto, esta

condicién patolégica se conoce como hernia inguinal.
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Genitales externos en la hembra
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Figura 24. Etapas del desarrollo de los genitales externos de la hembra.

En la hembra, el desarrollo de los genitales externos es similar durante la etapa indiferen-
ciada, ya que los pliegues urogenitales permanecen separados y forman los labios vulvares,
que cubren al tubérculo genital situado en el suelo del vestibulo vaginal. El tubérculo genital
desarrolla en menor medida que en el macho y origina al clitoris.

Las eminencias genitales se sitian cranealmente al tubérculo genital y en la mayoria de los
mamiferos desaparecen durante la vida fetal. La membrana urogenital finalmente también despa-
rece, deja el seno urogenital abierto y se forma el vestibulo vaginal donde desemboca la uretra
(orificio uretral externo). Este orificio representa el limite entre el vestibulo vaginal y la vagina y

por lo tanto, indica el punto donde se reunen la vias urinarias y genitales (Figura N° 24).

Diferenciacion sexual

Sabemos que tras la fecundacion se establece el sexo genético, por la presencia del cro-
mosoma Y o X aportado por el espermatozoide, pero el sexo gonadal no se determina hasta un
periodo mas avanzado del desarrollo. Las células germinales primordiales no ejercen por si
mismas influencia en la diferenciacién sexual, sino que la organizacién de la génada y su dife-
renciacion en un ovario o en un testiculo inducida por la carga genética determinara que se
desarrollen espermatogonias u ovogonias.

Por lo tanto, los primeros tejidos que expresan la diferenciacién sexual son los derivados de
las crestas gonadales, este proceso no es dependiente de factores exdgenos sino de interac-

ciones celulares. Se considera que el cromosoma Y desempefia una funcién primaria en la
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transformacion de la génada indiferenciada en testiculo, por poseer genes para factores espe-
cificos relacionados con la masculinidad, orientando las interacciones celulares hacia la forma-
cion de cordones testiculares y células intersticiales o de Leydig.

La ausencia del cromosoma Y significa la falta de expresién de los genes para los factores
especificos relacionados con la masculinidad, por lo tanto, la génada en desarrollo se encami-
na hacia la formacién de un ovario. Una vez que la génada se halla diferenciada en un testicu-
lo, se determina el patrén de desarrollo hormona dependiente de los conductos reproductores y

de los genitales externos.

Cromosoma Y

Conductos \
Paramesonéfricos
(de Maller)

Gonada
/ . indilerenciada
T~ Suslancia
Regresidn anlimilleriana
acliva Teslicula Ovario
Atid / Conductos Condqcps
TOBEN0S Paramesonéfricos Mesonéfricos
(de Miiller) (de Walff)
Desarrollo
Sndeks Soporte eslrogénico g
Mesonéfricos Hagresidn
(de Wolff) tardio
pasiva
Desarrollo \
activo
Enigidima Conducto delerente
Apéndice del epiiamo -0, Utero masculino Epodloro Trompa uterina
s Cuerno utering
Owvarl
Conduclilios eferentes Prostata ario
i —\,J focto Infundibulo Reclo
Apéndico del testiculo \
) i Uretra Vestibug
Teslicuto no descendido, 1) —y pélvica
Bulbo vestibular
Vejiga Peng Clitoris

asscentise Conducto mesonéfrico vestigial

/

)

Figura 25. Esquema de los factores implicados en la diferenciacion sexual del sistema genital

Las células de Leydig comienzan a secretar hormonas sexuales masculinas (andrégenos), las
cuales activan la diferenciacion de los conductos mesonéfricos (Wolff). Por otro lado, las células
de sostén o células de Sertoli comienzan a secretar la sustancia antimulleriana o factor inhibidor
de los conductos paramesonéfricos que produce la regresion de los conductos de Miller. En
relacion con los genitales externos, la testosterona induce el crecimiento del tubérculo genital, la

fusion de los pliegues urogenitales y colabora en el descenso testicular (Figura N° 25).
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Actividad practica del capitulo 6

A- CONTENIDOS DE LA ACTIVIDAD

Sistemas excretores originados durante el desarrollo: pronefros, mesonefros y metanefros.

Origen y diferenciacién de las gonadas. Bases celulares y moleculares de la diferenciacion
gonadal.

Metanefros: Origen de las vias colectoras y excretoras, formacion de tubulos renales y ne-
fronas. Participacion de las distintas capas embrionarias.

Origen y diferenciacion de las gonadas.

Conductos de Wolff (mesonéfricos) y de Muller (paramesonéfricos). Evolucién y derivados
en ambos sexos.

Genitales externos y glandulas anexas: diferenciacién y morfogénesis

B- OBJETIVOS DE LA ACTIVIDAD

1. Conocer y comprender la evolucién temprana del mesodermo intemedio.
Asociar los procesos de morfogénesis de los distintos sistemas excretorios renales.
Conocer y comprender la formacién del rifion metanéfrico y su unidad funcional.
Analizar los principales aspectos de la diferenciacion sexual y del estadio indiferenciado.

Reconocer los distintos procesos que suceden para llegar a formar un aparato reproductor.

° o A w N

Conocer las diferencias del desarrollo del aparto genital masculino y femenino.

7. Reconocer los primordios y 6rganos del aparato urogenital en esquemas y nuestras de
embriones.

C- SUGERENCIAS PARA RESOLVER LA ACTIVIDAD PRACTICA

Leer en detalle la informacion que se expone en la parte tedrica y analizar los conceptos
centrales de cada item. Consultar con otros compafieros y reflexionar sobre la comprensién
que ha alcanzado. Ampliar la informacién de la teoria consultando los textos de la bibliografia
sugerida. Consultar a los docentes del curso para conocer la opinion sobre el modo de resolu-

cion de los ejercicios que aparecen a continuacion.
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EJERCICIOS DE LA PRACTICA. EVOLUCION EMBRIONARIA DEL MESODERMO INTER-

MEDIO: DESARROLLO DEL APARATO UROGENITAL

1- a) Complete en una secuencia ordenada el siguiente esquema con el nombre de los 6érga-

nos que forman el aparato urogenital en un toro.

Aparato genital

b) Complete en una secuencia ordenada el siguiente esquema con el nombre de los 6rganos que

forman el aparato urogenital en una perra (vista izquierda de la cavidad abdominopelviana).
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2- El desarrollo del aparato urinario comienza a formarse antes que el aparato genital, en la
mayoria de los mamiferos comprende tres generaciones renales.

a) Complete en el siguiente esquema los nombres de los estadios en el desarrollo del rifion.

b) Explique brevemente la ubicacion en el embrién y como se originan cada uno de los

estadios renales.
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3- Escriba sobre la linea de puntos.
En el desarrollo de la nefrona y del sistema excretor del rifidn intervienen tres lineas celu-

lares mesodérmicas:

4- a) Complete las referencias de las diferentes partes de la nefrona y el lugar del rifién que
ocupa.

T e
S o
D

5- e) Describa brevemente el origen y desarrollo de la vejiga y de la uretra.

Vejiga
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Uretra

6- En el desarrollo del aparato genital debemos considerar que existen dos estadios: un perio-
do que denominaremos indiferenciado, comin a ambos sexos y un periodo diferenciado,
donde se desarrollan las caracteristicas propias de cada sexo. Lea atentamente la teoria e
intente comprender los principales eventos de las dos etapas.

a) En el periodo indiferenciado identifique las principales estructuras que intervienen pa-

ra formar una génada. Sintetice los conceptos en pocos parrafos.

7- ldentifique en el siguiente esquema, de un corte transversal de la mitad izquierda de un
embrion, las principales estructuras que comienzan a desarrollarse en el estadio indiferen-

ciado de los genitales internos. Complete las referencias

SEMANA 4 SEMANA 6

8- Observe las siguientes imagenes y luego complete las referencias sefaladas que faltan. Las
imagenes 1y 2 muestran esquemas transversales de los estadios sucesivos del desarrollo
del testiculo y sistema de conductos en el macho. 3 y 4 Se observa una vista ventral de los

mismos estadios.
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Mesorguio
1 " &

4

mesonéfricos degenerando

Conducto y tdbulos

b/ 7 ‘». e
Conducto A = Tubulos mesonéfricos
paramesonéfrico en regresion
en regresién

9- a) Periodo diferenciado en el macho. El desarrollo de los drganos genitales internos en el

macho comprende varios procesos. Mencione en forma secuencial dichos procesos.

10- a) Periodo diferenciado en la hembra. El desarrollo de los 6érganos genitales internos en la

hembra comprende varios procesos. Mencione en forma secuencial dichos procesos.
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b) Observe la siguiente imagen y luego
complete las referencias senaladas.

Esquema transversal de la mitad izquierda
de un embrién, donde se observa un estadio

avanzado del desarrollo del ovario.

12- Como ya vimos en el desarrollo del aparato genital, tanto en los 6érganos internos como
externos se consideran dos estadios: un periodo indiferenciado, comun a ambos sexos y un

periodo diferenciado, donde se desarrollan las caracteristicas propias de cada sexo.
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a) Observe las siguientes imagenes que corresponden a la secuencia en el desarrollo
de los genitales externos del macho. Mencione a que periodo corresponde cada una y com-

plete las referencias sefaladas.

A

b) Describa brevemente el proceso de descenso testicular indicando las estructura prin-

cipales que intervienen.

13- Observe las siguientes imagenes que corresponden a la secuencia en el desarrollo de
los genitales externos de la hembra. Mencione a que periodo corresponde cada una y com-

plete las referencias sefialadas.
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14- Como conclusion final elabore un cuadro comparativo entre el desarrollo de las gonadas y

la evolucién de los conductos de Wolff y los conductos de Miiller en el macho y la hembra.

15-

Macho

Hembra

Gonadas

Conductos de Wolff o me-

sonéfricos

Conductos de Miller o pa-

ramesonéfricos
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ANOTACIONES
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CAPITULO 7

Evolucion embrionaria del Mesodermo

cardiogénico

Gustavo Oscar Zuccolilli y Jonatan Damian

Terminiello Correa

Introduccion

A= Pulmon

B= Encéfalo

C= Tubo digestivo
D= Rifion
E= Higado

Circulacion
Pulmonar

|

Figura 1. Esquema de los dos circui-
tos funcionales que aparecen en la
circulacion de los vertebrados. El
circuito pulmonar que permite la oxi-
genacion de la sangre a partir de su
transito por el pulmén y el circuito
general o sistémico que distribuye la
sangre rica en oxigeno en el resto de
los tejidos corporales.

El sistema circulatorio de los vertebrados, es el medio que permite comunicar entre si a to-

das las células del organismo. Es un sistema cerrado pues los fluidos (sangre y linfa) que se
desplazan por sus vasos nunca abandonan el lecho vascular. Es un sistema doble porque exis-
te un circuito para la circulaciéon pulmonar y otro para la circulacion corporal o sistémica sepa-
rados (Figura 1y 2). Y finalmente es un sistema completo pues la sangre oxigenada en ningun
punto se mezcla con la sangre desoxigenada. El sistema circulatorio esta representado por una
bomba central, el corazén, los sistemas vasculares arterial y venoso, encargados de distribuir
la sangre rica en nutrientes y oxigeno (sistema arterial) y de retirar los desechos desde los

tejidos producidos por el metabolismo (sistema venoso).
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Venas
pulmonares

Figura 2. Esquema de las camaras cardiacas y su division de acuerdo al tipo de sangre que vehiculiza.

Por otro lado, el sistema linfatico vehiculiza la linfa que se forma en los espacios intersticia-
les de los tejidos de todos los 6rganos, a excepcion del sistema nervioso central. En su parte
final este sistema desemboca en la vena cava craneal. La linfa es un liquido blanco o transpa-
rente que ingresa a los capilares linfaticos, luego pasa por vasos linfaticos (aferentes) que la
conducen hasta los linfonédulos o nédulos linfaticos (ganglios). De estos érganos la linfa sale
por uno o varios vasos linfaticos (eferente) que se retunen para formar conductos linfaticos de
mayor calibre y éstos terminan formando dos o tres troncos. mayores que desembocan en la
vena cava craneal o en la vena yugular.

El corazén esta ubicado en el interior de la cavidad toracica y dentro de un saco fibro-seroso
llamado pericardio. Es un érgano contractil que funciona como una bomba aspirante-impelente
doble. Esté dividido en cuatro camaras, dos atrios o auriculas (derecho e izquierdo) que reci-
ben la sangre y dos ventriculos (derecho e izquierdo) que se contraen para expulsar la sangre
hacia las arterias. Las cavidades derechas (atrio y ventriculo) reciben e impulsan sangre con
baja concentracion de oxigeno (desoxigenada), mientras que las cavidades izquierdas (atrio y
ventriculo) reciben e impulsan sangre oxigenada. El corazén tiene una estructura basada en
tres estratos o capas distintas: el epicardio de naturaleza serosa, el grueso miocardio formado
por fibras musculares estriadas cardiacas y el endocardio que representa la membrana serosa

interna, tapiza las camaras del corazén y esta en contacto con la sangre (Figura N° 3).
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Figura 3. Esquema de una seccién de corazén que muestra la disposicidon del epicardio, miocardio y

endocardio

: Hemangioblastos

Hemocitoblastos

Hematopoyesis 1 Induccidén
i Angloblastos
Vasculogénesis
Proliferacion y formacién
de nuevos vasos

Vasos desarrollados

Angiogénesis
Formacién de nuevos
brotes capilares

Maduracion y remodelacion

Figura 4. Esquema de la vasculogénesis y de la angio-
génesis. Se observan las distintas etapas para la for-
macion de vasos sanguineos.

El sistema circulatorio es uno de
los grandes logros de la ldmina del
mesodermo lateral y en su desarrollo
pueden reconocerse tres procesos
diferentes: cardiogénesis, vasculo-
génesis y angiogénesis, que se des-
pliegan en forma sincronica. El prime-
ro corresponde a los distintos meca-
nismos que permiten formar un cora-
zbn con cuatro cavidades. La vascu-
logénesis involucra los mecanismos y
procesos para la formacién de vasos
sanguineos nuevos a partir de célu-
las progenitoras del endotelio vascu-
lar (angioblastos). La angiogénesis
es la extension de los vasos sangui-
neos ya formados por gemacion de
nuevos capilares (Figura N° 4). Estos

dos ultimos mecanismos estan pre-

sentes durante toda la vida del individuo y son los responsables de la cicatrizacion de las heri-

das, la neovascularizacion de los elementos trasplantados, el crecimiento de los tumores, etc.
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Durante el desarrollo prenatal, la vasculogénesis y la angiogénesis acompafian todos los
procesos de evolucion y crecimiento de los érganos. Pero en las primeras etapas, estos meca-
nismos también van acompafiados por la formacién de células sanguineas (hematopoyesis) al

principio en el saco vitelino, y luego en los distintos islotes que aparecen en el mesodermo.

Vasos linfaticos aferentes

g S ./x

Nodulillos linfaticos L
= Figura 5. El esquema ilustra el sistema linfati-
co y muestra en detalle la estructura de un
linfonodo seccionado, en donde se observan

los vasos aferentes y eferentes

\

‘_r/-CDI‘lEZB

Linfocitos T

Linfocitos B
LX)

[ ..‘
Vasos linfaticos eferentes
El sistema linfatico posee 6rganos linfaticos centrales, tales como el timo donde los linfoci-
tos se modifican para poder cumplir funciones inmunitarias, y otros 6rganos linfaticos periféri-
cos como los linfonédulos, las amigdalas o tonsilas, el bazo y todos los foliculos linfaticos aso-
ciados a las mucosas de muchos érganos (Figura N° 5). En el embrién la formacién de la san-
gre, de los vasos arteriales, de los vasos venosos y del corazon se inicia en forma temprana

pero el desarrollo del sistema linfatico es algo mas tardio.

Cardiogénesis: el desarrollo del corazén

Origen de los tubos endocardicos

En el periodo de gastrula, a partir del mesodermo esplacnico se diferencia en la parte cefalica
del embrién, un grupo de células (mesodermo cardiogénico) que forman el primordio del corazén.

El mesodermo cardiogénico evoluciona para dar origen a las células de la musculatura atrial
y ventricular (miocardio), las células de las almohadillas de las valvulas cardiacas, las fibras de
conduccion y las células del revestimiento endotelial (endocardio) del corazon. Las células del
mesodermo cardiogénico se organizan en una banda de tejido denominada placa cardiogénica,
e inmediatamente dorsal a la placa se forma una cavidad, la cavidad pericardica primitiva (Figu-
rasN° 6y 7).
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Figura 6. Estirpes celulares derivadas del mesodermo cardiogénico. Los miocitos se agrupan para formar el mio-
cardio con actividad contractil. Las fibras de Purkinje son miocitos modificados que intervienen en la transmisién de
los impulsos eléctricos. Las células endocardicas forman el endocardio y las valvulas cardiacas.

En este momento del desarrollo se observa la aparicion de numerosos islotes hemangiégenos
que dan origen a vasos y células sanguineas (hematopoyesis). La vasculogénesis y la hemato-
poyesis comienza primariamente en el saco vitelino del embridn, y luego a partir de la migracion
de estas células se colonizan distintos sectores del mesodermo que se transforman gradualmen-
te en islotes hemangiégenos (Figura 7). Se ha comprobado que con excepcién de la notocorda,

en el resto del mesodermo aparecen gradualmente sitios de angio y hematogénesis.

Cavidad pericardica Islotes _ .
primitiva Placa hemangidgenos Figura 7. Vista dorsal de un em-
neural z brion humano durante la neurula-
Pediculo cion. Se observa la placa cardiogé-

embrionario nica y la cavidad pericardica primi-

tiva en la parte cefalica del em-
brién. Los islotes hemangiégenos
aparecen en diferentes sitios del
mesodermo lateral. Se ha retirado
el amnios.

precordal Saco vitelino

Formacion del corazén tubular
La placa cardiogénica al principio es una formacién impar ubicada en la extremidad cefalica

del embrion. Durante el plegamiento céfalo-caudal y lateral, se produce el desplazamiento de la
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placa hacia una posicion ventral en relacion a la faringe primitiva. (Figura N° 8 y 9). La placa
cardiogénica luego se subdivide en dos formaciones macizas que finalmente se ahuecan dan-
do lugar a la formacion de los tubos endocardicos, proceso que se lleva a cabo durante la neu-
rulacién. Estos tubos endocardicos que poseen en su vecindad un agrupamiento celular que
representa el epimiocardio primitivo que interviene en la formacion del futuro tejido muscular

cardiaco y seroso.

Placa neural Mesodermo

Amnios

Placa
cardiogeénica

Cavidad pericardica precordal
primitiva { Endodermo
(

% g

‘/.

= o y L4

m\
Saco
vitelino

Figura 8. El esquema muestra una vista lateral de una seccién mediana de un embrién con la placa
cardiogénica diferenciandose por delante de la lamina precordal. La cavidad pericardica es incipiente
y las flechas indican el sentido del plegamiento.

Surco neural
:;:_g; l Ectodermo

no neural

Somatopleura

/

Epimiocardio : ) \ J %ue. _Esplacnopleura

Tubos endocardicos

Figura 9. Corte transversal esquematico de un embrién en estadio de surco neural. La seccion atra-
viesa la parte cefalica del embrién y se observan los dos tubos endocardicos acompafados por el
esbozo de epimiocardio. Las flechas indican el acercamiento de ambos tubos por el plegamiento
ventral. Este plegamiento contribuye al cierre de la parte cefalica del intestino primitivo (faringe)

El plegamiento embrionario acerca los tubos endocardicos hacia el plano mediano y ambos
se fusionan entre si, para formar un corazén tubular con evidente actividad contractil. Este es-
bozo de corazoén rodeado por una cavidad pericardica primitiva se mantiene unido a la faringe

por medio del mesocardio dorsal (Figura 10). Cada tubo endocardico se encuentra rodeado por
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un tejido difuso también derivado del mesodermo esplacnico y denominado gelatina cardiaca.
Este tejido es el primordio del tejido conectivo y del endotelio cardiaco. Por fuera de la gelatina
cardiaca se encuentra un anillo de mesodermo engrosado llamado epimiocardio, que dara ori-

gen al musculo cardiaco y a la serosa epicardica (Figura N° 9y 10).

Tubo neural

Notocorda, Somita

. _Aorta dorsal
Faringe
Mesocardio

Figura 10. Corte esquematico trans-
versal de un embrién en estadio de
cierre del tubo neural, con los tubos
endocardicos en proceso de fusion y
rodeados de la gelatina cardiaca y el
Epimiocardio epimiocardio.

Esplacnopleura—

—
Somatopleura—

Cavidad/

pericardica Gelatina cardiaca

Tubos endocardicos
en proceso de fusion

En un rapido proceso que soélo demora 48 horas, los tubos endocardicos se aproximan y fu-
sionan para formar un corazon unico (Figura 10 y 11). Se forma asi, un primitivo corazén tubu-
lar unido en sus extremos con vasos que le aportan sangre proveniente del saco vitelino, a
través de las venas que confluyen en un seno venoso. El corazén embrionario propulsa la san-
gre hacia el resto del organismo por un tronco-cono arterioso de donde se originan las arterias
aortas (Figura N° 11, 12). En este estadio se producen las primeras contracciones que se tra-

ducen en latidos cardiacos.

Tubos endocardicos
en proceso
de fusion

Figura 11. Esquema que ilustra la fusién de
los tubos endocardicos para formar un cora-
z6n tubular. Se observa como las venas lle-
gan a la parte caudal del corazon tubular y las
arterias aortas emergen de la parte cefalica
del corazoén.

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 221



EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADOR)

Cono arterioso Cono arterioso
| Bulbo
cardiaco Bulbo —4
cardiaco |
. Ventriculo Ventriculo
primitivo primitivo —
/
\Auricula e il Auricula —
s T

~ s Seno Venoso—
Seno Venoso

Figura 12. Esquema del tubo cardiaco con las areas primitivas dife-
renciadas, visto desde ventral y de lateral.

El corazén tubular es un tubo simple formado por dilataciones y constricciones. Consta de
un seno venoso de cada lado, una auricula, un ventriculo y un bulbo cardiaco. Ambos senos
venosos reciben las principales venas y se prolongan en una auricula incompletamente subdi-
vidida en dos compartimientos. Esta se prolonga en un ventriculo Unico que finaliza en un bulbo
cardiaco desde donde nacen las arterias aortas. En esta primera fase del desarrollo, el corazén
se encuentra suspendido por un mesocardio dorsal, pero la fusién de los tubos endocardicos
entre si coincide con el comienzo de la reabsorcidn de este pliegue y deja libre al corazén den-

tro de la cavidad pericardica (Figura 13).

Tubo neural

Aorta dorsal
Faringe

Ectodermo
no neural

Figura 13. El esquema se ha reali-
zado a partir de una seccién trans-
versal de un embrién en estado de
néurula y procesado para observa-
cion microscopica. El mesocardio
dorsal aun se encuentra presente y
se distinguen las tres capas que
forman el corazén embrionario.

Gelatina
cardiaca

Epi-miocardio

Endocardio

Saco Vitelino
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Formacién del asa cardiaca
El corazén tubular formado por la fusion de los dos tubos endocardicos primitivos, es al
principio un érgano simétrico, alargado en sentido cefalo-caudal y ubicado debajo del intes-
tino cefalico.
Rapidamente y debido al crecimiento diferencial de sus partes, el 6rgano comienza a sufrir
plegamientos y torsiones que modifican su morfologia original (Figura N° 14).

Tronco arterioso Arcos adrticos

Tronco arterioso
Q\/&

Ventriculo

Bulbo
cardiaco

Ventriculo
derecho
primitivo

Ventriculo
izquierdo
primitivo

Seno venoso

Seno venoso i
Auricula

Figura 14. Esquema que muestra la formacion del asa cardiaca a partir del corazén tubular. Notese las
modificaciones que sufren cada uno de los segmentos del corazén tubular

Estos cambios representan un acodamiento en forma de S que da origen a un corazén en
forma de asa (asa cardiaca). En ese momento, el corazén pierde la simetria bilateral y los
compartimientos cambian de posicion. Es evidente la dilatacion de la auricula, el ventriculo y el
alargamiento del bulbo cardiaco. El ventriculo incrementa su tamafio mucho mas que las otras
partes y se proyecta hacia caudal y ventral, mientras que la auricula se dirige hacia craneal por
arriba de este y arrastra los senos venosos que progresivamente se reducen de tamafo. Los
compartimientos del corazén embrionario crecen en forma desigual, por lo tanto, algunos secto-
res aparecen como dilataciones de mayor tamafio que otras. El bulbo cardiaco se alarga y for-
ma tres partes continuas diferentes que comenzando desde craneal hacia caudal son: el tronco
arterioso (vaso comun para el origen de los arcos aérticos), el cono arterioso y el ventriculo
derecho primitivo.

El crecimiento desigual de las regiones cardiacas determina la aparicion de surcos que se-
paran externamente las cavidades. El ventriculo original, pasa a denominarse ventriculo iz-
quierdo primitivo, entre este y el ventriculo derecho se manifiesta un surco interventricular (Fi-
gura N° 15).

Durante todo este periodo el corazén embrionario se encuentra en posicion casi horizontal,
quedando la auricula hacia craneo-dorsal y los ventriculos primitivos hacia caudo-ventral. Las
venas se encuentran conectadas con el seno venoso, mientras que los vasos arteriales emer-

gen del tronco arterioso para formar las aortas ventrales, quienes se continian como aortas

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 223



EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADOR)

dorsales luego de hacer un giro hacia dorso caudal. Ambas segmentos aérticos quedaran co-

municados a través de los arcos aorticos

Tronco-cono
arterioso

Auricula Auricula
detgcha ; Faat dlly, Ve Figura 15. Esquema de un corazén en
estadio de asa cardiaca. El 6rgano se
observa desde la superficie ventral del
embrién. Los ventriculos aparecen domi-
nando la superficie visible, mientras las
auriculas ubicadas en dorsal se encuen-
tran parcialmente ocultas El tronco-cono
arterioso es en este estado una continua-
cion del ventriculo derecho.

Ventriculo
derecho

Ventriculo
izquierdo

_

Surco interventricular

Modificacion de los sistemas venosos y su desembocadura en el corazén

Cada seno venoso del asa cardiaca recibe la terminacién de una vena vitelina, una vena
umbilical y una vena cardinal comun Las dos primeras conectan el embrién con los anexos
embrionarios (sistemas venosos extraembrionarios), mientras que la vena cardinal comun
transporta la sangre de los tejidos embrionarios hacia el corazén (sistema venoso intra-
embrionario).

Progresivamente, las venas que desembocan en el seno venoso izquierdo involucionan y
las venas conectadas al seno derecho se modifican.

En la (Figura N° 16). se esquematiza en secuencia cronoldgica, las modificaciones tempra-
nas que aparecen en los sistemas venosos, la auricula y el orificio sinoauricular. Las venas
cardinales craneal y caudal que finalizan en una vena cardinal comun del lado derecho se fu-
sionan para formar la vena cava craneal que transporta la sangre de las porciones cefalicas del
embrion.

Desaparece la vena umbilical derecha, mientras que la vena vitelina del mismo lado pasa a
conectar el higado con el corazén y se transforma en la principal vena que conduce la sangre
desde la placenta hasta el embrién (futura vena cava caudal).

En sintesis, la auricula que externamente aun aparece como una camara Unica en su sector
derecho queda conectada con dos grandes venas cavas (craneal y caudal) que transportan la
sangre al corazon y con un seno coronario donde desemboca la vena oblicua (vena coronaria)
originada de las venas cardinales del lado izquierdo, que recoge la sangre que circul6 por los

tejidos del corazon. Durante todo este proceso, el orificio sinoauricular (comunicacion de am-
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bos senos venosos con la auricula) se desplaza progresivamente hacia la derecha, mientras
que sobre la parte izquierda se observa la aparicion de varias (3 a 7) venas pulmonares que no
seran funcionales hasta el nacimiento. Las venas vitelinas y umbilicales del lado izquierdo invo-
lucionan rapidamente.

La evolucién embrionaria del corazén se realiza en el interior de la cavidad pericardica que
también se modifica desde una cavidad pericardica primitiva a una definitiva. EI cambio mas
importante que se observa en la cavidad pericardica se puede consultar en el proceso de for-

macion de la cavidad celdmica (ver desarrollo del mesodermo lateral).

Vena
cava
craneal

Vena cardinal Vena oblicua

craneal \

Venas Vena

vitelinas cardinal . Vena
caudal Seno coronario cava
caudal
Venas
umbilicales

Figura 16. Vista dorsal de los cambios que aparecen en el corazén embrionario. Las venas derechas se
modifican para formar una vena cava craneal que recoge la sangre de la mitad cefalica del embrién-feto y
una vena cava caudal que recoge la sangre de la mitad caudal y recibe la sangre placentaria por medio de
un conducto venoso (hepatocardiaco) que atraviesa el higado. Las venas izquierdas involucionan y se
convierten en el sistema de drenaje sanguineo de los tejidos cardiacos.

Separacion de las camaras cardiacas y formacidon de las valvulas

Los cambios internos que se observan en el corazén para finalmente quedar formado por
cuatro cavidades son complejos y en ellos intervienen tanto los miocitos de la pared como las
almohadillas endocardicas. Estas ultimas son brotes o botones de tejido mesenquimatico que
protruyen hacia la luz del corazén y que en definitiva se transforman en tejido conjuntivo para
formar la estructura de las valvulas cardiacas.

Durante la ultima parte de la formacién del asa cardiaca, la cavidad original del corazén se
modifica por el crecimiento de las almohadillas endocardicas y de diferentes tabiques. La luz
que originariamente era continua desde el seno venoso hasta el bulbo cardiaco se modifica y

los compartimientos en formaciéon quedan comunicados entre si por diferentes orificios.
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Septum
secundum

Septum
spurium

Atrio
derecho

Ventriculo
derecho

Ostium
secundum

Atrio
izquierdo

Septum
primum

Almohadilla
endocardica

Ventriculo
izquierdo

Figura 17. En la figura se esquematizan los dos tabiques (primum y secundum) que establecen la

separacion entre los atrios.

La sangre ingresa al corazon a través de dos senos venosos comunicados en un principio

con una auricula unica. Entre ellos existe un orificio sinoauricular que se desplaza a la derecha

acompafiando a los cambios sefialados previamente (Figura N° 16). Progresivamente el orificio

sinoauricular se va estrechando y desde su parte interna crecen pequeias crestas que evolu-

cionan para formar valvulas venosas. Estas crestas convergen para formar un pequefio tabique

llamado septum spurium que colabora para separar el orificio sinoauricular en dos aberturas.

Las aberturas se separan una de otra y representan los orificios de desembocadura de la vena

cava craneal y vena cava caudal (Figura N° 17).

Septum -
secundum Ostium
secumdum

Atrio
derecho

Foramen oval

izquierdo

Ventriculo
izquierdo

Ventriculo
derecho

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP

Figura 18. Esquema que representa
la posicion del foramen oval en
relacion a los septum primum vy
secundum. Con la flecha se indica
la direcciébn en que se mueve la
sangre durante la etapa fetal (de
derecha a izquierda).
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La auricula primitiva por el crecimiento de distintos septos queda separada en dos auriculas
o atrios que durante el desarrollo intrauterino permanecen comunicados. La separacion de las
auriculas o atrios del corazén es un proceso complejo donde se constata el crecimiento de dos
septos musculares (septum primum y septo secundum) que separan casi completamente am-
bas camaras. Sin embargo, el crecimiento de ambos septos deja un orificio de tipo valvular
(agujero oval) que posibilita el paso de la sangre del lado derecho hacia el izquierdo (Figura N°
18). El agujero oval (de Botal) esta presente en forma funcional durante toda la vida fetal y ac-
tua como una verdadera valvula ya que permite la circulacion de sangre desde el lado derecho

al izquierdo, pero no en sentido opuesto.

Septum Septum Orificio de
spurium secundum venas
pulmonares

Orificio
de las
venas cavas

Septum
primum

Atrio
izquierdo

Atrio
derecho

Ventriculo
Almohadilla izquierdo
endocardica
Ventriculo
derecho
Septum

interventricular

Figura 19: esquematizacion que muestra el desarrollo de los septum primum y secundum; los mismos
seran responsables de la separacion interna de los atrios. Nétese también el desarrollo y proliferacién de
la almohadilla endocardica, responsable de la separacion entre atrios y ventriculos.

La separacion entre las auriculas y ventriculos se realiza por el crecimiento de las almohadi-
llas endocardicas, las cuales basicamente estan formadas por tejido del endocardio que es
inducido a multiplicarse por el miocardio subyacente (Figura N° 19). Estas almohadillas forman
rebordes mesenquimaticos que sobresalen hacia el interior de la cavidad del corazén en forma
de crestas y comienzan a establecer una separacion entre la auricula y el ventriculo (orificio
auriculo-ventricular).

Si bien en un comienzo el orificio auriculo-ventricular es Unico, las almohadillas estrechan y
dividen el orificio en dos (orificio auriculo-ventricular derecho e izquierdo). El tejido derivado de
las almohadillas no es muscular, por el contrario, es tejido conectivo denso que forma tanto el
anillo de cada orificio y como las valvas que representan la estructura basica de las valvulas

auriculo-ventriculares.
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Septum Orificio de las
Septum secundum venas

spurium pulmonares

Orificio
Orificio de secundum
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Atrio
izquierdo

~Valvula
atrioventricular
izquierda

Valvula
atrioventricular
derecha

Ventriculo ventr
derecho izquierdo

Septum
interventricular

Figura 20. En el esquema se observan los cambios que ocurren en el interior de las auriculas y los ven-
triculos. Las almohadillas endocardicas crecen para separar atrios de ventriculos. Entre las auriculas el
crecimiento del septum primum y secundum separa las cadmaras cardiacas, pero deja una comunicacion
valvular entre ellas (agujero oval). El crecimiento de las almohadillas endocardicas forma los orificios atrio-

ventriculares y las valvulas que en ellos se encuentran.

Los ventriculos se separan por el crecimiento de un tabique muscular grueso (septum infe-
rius o interventricular) que avanza desde la parte mas distal de la cavidad hasta la cercania de
los orificios auriculo-ventriculares (Figura N° 19 y 20). El septum interventricular no es completo
durante la mayor parte de la vida fetal y permite el pasaje de sangre entre ambos ventriculos.
La ultima parte en formarse se origina a partir de las almohadillas endocardicas en la ultima
parte de la gestaciéon De manera que el septo interventricular definitivo posee dos porciones de
estructura diferente: (a) una porcion membranosa pequefia cercana a las valvulas atrioventricu-
lares y derivada de las almohadillas endocardicas y (b) una porcion muscular gruesa que forma

el 80% del tabique ventricular derivada del crecimiento del septum inferius. (Figuras N° 20).

Formacion de la arteria Aorta y de la arteria Pulmonar

Los cambios morfolégicos del corazén primitivo que dan lugar a la formacion de atrios y
ventriculos, son acompafnados por importantes cambios en los vasos que salen del corazén. El
bulbo cardiaco del corazén tubular esta formado, ahora por un ventriculo derecho, un tronco
arterioso y un cono arterioso conectado a un par de arterias aortas dorsales. Las modificacio-
nes internas que se discuten a continuacién determinan la separacion del tronco-cono arterioso
en dos vasos arteriales: la arteria aorta conectada al ventriculo izquierdo y arteria pulmonar que

nace del ventriculo derecho.
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La arteria Aorta y la arteria Pulmonar

La separacion de las grandes arterias que emergen de los ventriculos es un proceso que
necesita del crecimiento de tabiques, de las presiones hidrostaticas y del flujo de la sangre. El
tronco y el cono arterioso terminan dividiéndose en dos vasos gruesos: la arteria aorta y la
pulmonar. Como se ha mencionado previamente, el ventriculo derecho deriva de una parte del
bulbo cardiaco original mientras que el ventriculo izquierdo se desarrolla a partir del ventriculo
unico del corazon tubular. Cada una de estas camaras cardiacas propulsa la sangre a una arte-
ria, de manera que la arteria aorta queda en continuidad con el ventriculo izquierdo y la arteria
pulmonar con el derecho.

Cresta troncoconal
izquierda

Cresta trococonal
derecha

Tabique
Auricula trococonal
derecha v
Orificio
auriculo ventricular
izquierdo

Aalmohadilla
atrioventricular

Orificio

auriculo

ventricular
derecho

Parte muscular
del septum
interventricular

Figura 21. El esquema muestra los cambios progresivos que se producen dentro del corazén, cuando ter-
mina de tabicarse el tronco-cono y los ventriculos. Se observa la direccion espiralada que siguen las crestas
tronco-conales.

Valvula o
adrtica Valvula
pulmonar

Figura 22: esquema que muestra la
disposicion final de las arterias aorta y
pulmonar y sus respectivas valvulas.

Arteria

aorta Tronco

pulmonar

El bulbo cardiaco primitivo posee tres porciones, una de ellas se ha transformado en el ven-
triculo derecho primitivo, las dos restantes (tronco y cono arterial) son continuas y evolucionan
para formar las grandes arterias que emergen del corazén. La separacién primaria del tronco-

cono en dos arterias (aorta y pulmonar) se produce mediante el crecimiento de dos crestas
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troncoconales izquierda y derecha que recorren en forma helicoidal la luz del tronco-cono en
toda su extension (Figuras N° 21). Estas crestas se fusionan entre si formando un tabique tron-
coconal, que separa completamente ambos vasos. El crecimiento preveniente de la almohadilla
endocardica ventral también se une al tejido que en el cono y en el tronco arterial separan los
vasos y colabora para que finalmente cada ventriculo quede comunicado con una arteria. Al
final de este proceso tendremos dos arterias grandes y cada una de ellas provista de una val-
vula ubicada préxima a su nacimiento.

Durante este proceso, en la porcién del tronco-cono mas cercana a los ventriculos se pro-
duce el crecimiento de dos engrosamientos intercalares, uno dorsal y otro ventral, que daran
origen a las valvulas aértica y pulmonar. (Figura N° 22).

Las dos grandes arterias se mantienen conectadas por medio de un conducto arterioso
(ductus arterioso) que permite que la sangre pase de un vaso al otro. Esta comunicacién que
se mantiene durante toda la vida intrauterina es un tercer punto donde la sangre del circuito

pulmonar se mezcla con la sangre del circuito sistémico.

Conducto
arteriosos

Figura 23. Esquema de la circulacién
sanguinea del feto donde se representan
los vasos que transportan sangre rica en
oxigeno, sangre desoxigenada y los
= Arteria Aorta amplios sectores por donde circula la

sangre mezclada. Los sitios anatémicos

que permiten la mezcla de ambos tipos
Vena Cava funcionales de sangre son el agujero
caudal oval, la comunicacién interventricular y el
conducto arterioso que una la arteria
aorta con la pulmonar.

Arterias
Umbilicales

== Placenta

Una vez que la formacion de los tabiques y valvulas del corazén esta completa, asi como la
separacioén de las arterias pulmonar y aorta, queda formado un érgano de cuatro camaras (dos
atrios y dos ventriculos), que aun difiere anatdmicamente del corazén posnatal. En la circula-
cion del feto la sangre que ingresa al atrio derecho proveniente de las venas cavas, pasa al

ventriculo derecho y al atrio izquierdo por el agujero oval. La sangre que ingreso en la arteria
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pulmonar en su mayor parte es desviada hacia la arteria aorta (conducto arterioso) ya que sélo
una minima cantidad llega a los pulmones que aun no son funcionales. Las venas pulmonares
son muy pequenas y transportan escaso volumen de sangre, de manera que la mayor provision
de sangre que llega al atrio izquierdo proviene de la comunicacién interauricular. Desde el atrio
izquierdo la sangre pasa al ventriculo izquierdo, para luego ingresar a la arteria aorta que la
distribuye en todo el organismo Finalizado el parto y en los primeros momentos de la vida ex-
trauterina, el recién nacido debe comenzar a respirar con los pulmones. El comienzo de la res-
piracién pulmonar ejerce un cambio radical en las presiones tanto en el corazén y como en los
grandes vasos.

En forma simplificada se puede considerar que la abertura del arbol arterial que conduce la
sangre hacia los pulmones a través de la arteria pulmonar ejerce un efecto de cierre sobre el
conducto arterioso y el agujero oval. Una vez obliteradas estas comunicaciones los circuitos
con sangre oxigenada y desoxigenada quedan definitivamente separados. Las venas cavas,
las cavidades derechas del corazén (atrio y ventriculo) y la arteria pulmonar forman la parte
central del circuito que vehiculiza sangre con baja concentracion de oxigeno. En forma opues-
ta, las venas pulmonares, las cavidades izquierdas del corazén (atrio y ventriculo) y la arteria
aorta son la parte central del circuito que transporta sangre oxigenada.

La circulacion fetal es diferente del individuo posnatal debido principalmente a que los pul-
mones aun no son funcionales durante la vida intrauterina. El intercambio gaseoso (oxigeno y
diéxido de carbono) no se realiza en los pulmones sino en los vasos placentarios, al igual que
la eliminacién de desechos metabdlicos, captacion de nutrientes y otros materiales necesarios
para el crecimiento del embrién (Figura N°23). Por este motivo, la circulacién de un animal en

gestacion posee importantes diferencias cuando se compara con la de un animal posnatal.

Desarrollo de los vasos arteriales

Desarrollo de las Arterias

Los primeros vasos sanguineos asi como las células sanguineas se originan en el saco vite-
lino y en los islotes hemangidgenos como se explico previamente (Figura N° 24). Las células
precursores de las células endoteliales que forman el recubrimiento interior de los vasos sangui-
neos se originan en la mayoria de los tejidos que se estan formando a expensas del mesodermo
del embrién, salvo en la notocorda y en la placa precordal. En los islotes hemangiégenos los
hemangioblastos son inducidos a diferenciarse en angioblastos para formar vasos sangineos o
en hemocitoblastos para formar células de la sangre (glébulos rojos y blancos).

La mayor parte de los vasos del tronco y de las extremidades (miembro pelviano y toracico)
derivan del mesodermo, de donde se forman las células endoteliales; sin embargo, los vasos
de la cabeza y del sistema adrtico son derivados de las células de las crestas neurales. En las

primeras etapas del desarrollo, el sistema circulatorio es simétrico, por lo tanto, todos los vasos
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son pares, luego se producen modificaciones que incluyen la reducciéon o desaparicion de

algunos de ellos.

Placa neural Mesodermo

Amnios

Placa
cardiogénica

B Placa
#°_ precordal

Proliferacién de / !

células sanguineas

Saco
vitelino

Figura 24. Esquema de un embriéon donde se observa el periodo vitelino de formacién de sangre y vasos
sanguineos.

El patron de desarrollo del sistema arterial es distinto segun las regiones del embrién consi-
deradas. Al igual que el mesodermo paraxial el patron de desarrollo para las porciones del
tronco es metamérico con arterias que se desprenden en relacién con los distintos segmentos
corporales. Por el contrario, en las regiones del cuello y la cabeza los vasos arteriales se aso-
cian con los arcos viscerales del embrién y se forman los arcos aérticos que conectan las aor-
tas ventrales con las dorsales. El sistema circulatorio embrionario al principio esta formado por
dos aortas ventrales ubicadas en la parte cefalica del embriéon. Ambos vasos se fusionan para
formar una sola raiz o saco aértico, que se observa como una prolongacién del bulbo cardiaco
del corazén tubular primitivo.

Una serie de arcos adrticos comunican la aorta ventral con dos aortas dorsales. Estas ulti-
mas se fusionan por detras del corazén y recorren todo el cuerpo hacia la extremidad caudal.
Desde el saco aértico se originan hacia ambos lados los dos primeros arcos adrticos que se
encuentran en el interior del primer par de arcos branquiales. El sistema de arcos aérticos no
se limita a un solo par, sino que se desarrollan seis arcos aérticos, numerados del 1° al 6°, en
direccion cefalo-caudal.

Cada arco aértico queda incluido en un arco branquial y establece relacion con los tejidos y
organos derivados de éstos. Sin embargo, no se presentan los seis al mismo tiempo, cuando
se esta desarrollando el 3° par, comienza a involucionar el 1° par, y cuando desarrolla el 6°
arco aortico, involuciona el 2°. El 5° arco adrtico falta en aves y mamiferos (Figuras N° 25 y 26).

La transformacion de los arcos adrticos incluye todos aquellos cambios que conducen a
formar las arterias de mayor calibre de la cabeza, el cuello y el térax. Estos vasos poseen terri-
torios de irrigacion de gran importancia, algunos de estas arterias son: las carétidas, la pulmo-

nar, las subclavias y la parte toracica de la arteria aorta.
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La irrigacion del tronco del embridn respeta el patron somitico del desarrollo. Desde las aortas

dorsales se originan arterias intersegmentarias que se ubican entre los somitas y dan origen a las

arterias vertebrales. Tal como se sefald previamente, las dos aortas dorsales se fusionan tem-

pranamente, quedando asi las arterias intersegmentarias originadas desde un solo vaso.

Las arterias intersegmentarias se dividen pronto en laterales y mediales, que irrigan las areas

dorsales y laterales del soma del embriéon. Aparecen, simultdineamente, ramas segmentarias

provenientes de la aorta que se dividen en laterales y ventrales. Las ramas laterales seran desti-

nadas a las crestas urogenitales. Las ventrales irrigan al intestino primitivo (Figura N° 27).

Aorta dorsal

Tercera bolsa
faringea

Tercer arco
aortico

Aorta ventral

Intestino craneal

Arteria Cuarto arco
carotida aortico
interna

Intestino
craneal

Cuarta bolsa
faringea

Figura 25. El esquema
ilustra el desarrollo y
posterior evolucion de
los arcos adrticos en un
embrion humano. Nétese
que los arcos aérticos no
estan presentes en su
totalidad en los distintos
estadios debido al pro-
ceso de involucion tem-
prana de alguno de ellos.

Sexto arco
aortico

Arteria / Arteria
carotida Aorta vertebral
externa ventral
= i Arteria
Traquea o= inter-
Aitetin segmentaria
pulmonar

Arteria
subclavia

Esbozo

pulmonar Esofago

Figura 26. El esquema ilustra la evolucion de los arcos adrticos, donde se hace evidente que no
estan presentes en su totalidad en los distintos estadios debido al proceso de involucién tempra-
na de alguno de ellos.
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Al principio las ramas ventrales segmentarias son muchas, pero a medida que el intestino
se modifica, desarrolla y diferencia algunas arterias se fusionan quedando en el animal pos-
natal solo tres vasos mayores que derivan de la aorta (arteria celiaca, mesentérica craneal y

mesentérica caudal).

Arteria . Arteria
intersegmentaria intersegmentaria
medial

Aorta
Arteria
segmentaria Arteria
lateral intersegmentaria
lateral
; 7 \\. .
[
Arteria
segmentaria
ventral

Figura 27. Esquema de la distribucion arterial de un embrién en los sectores del tronco. A partir de
una arteria Aorta dorsal nacen en forma segmentaria arterias que se dirigen hacia el intestino, las
regiones dorsales y los mesonefros.

También desde las aortas dorsales se originan las arterias onfalomesentéricas o vitelinas
que se comunican con los vasos vitelinos en formacion. Estas dos arterias se transforman en
una arteria impar, cuando se fusionan las dos aortas primitivas. Por ultimo, también desde la
parte caudal de las aortas dorsales se originan las arterias alantoideas que se dirigen hacia el
corioalantoides y que mas tarde dan origen a los vasos arteriales iliacos para el miembro pel-

viano y pelvis (Figura N° 28).
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Vena Aorta Vena cardinal
cardinal dorsal caudal
comun Auricula
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adrticos - - vitelina
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\ Vena alantoideo
alantoidea

Vena cardinal
craneal
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Arteria
alantoidea
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Figura 28. Esquema general de la circulacion embrionaria en el estadio de tubo cardiaco.

Anomalias cardiovasculares congénitas

Las anomalias vasculares congénitas pueden verse a menudo en medicina veterinaria y
traen consecuencias significativas desde el punto de vista clinico en aquellos pacientes que las
padecen, ocasionando principalmente trastornos en la oxigenacién de la sangre y de los tejidos.

I. Persistencia del IV arco aértico derecho: consiste en la falta de involucién del IV arco aér-
tico, el cual adquiere la consistencia de un ligamento que atrapa el es6fago en forma de anillo,
provocando una constriccion y obstruccidn parcial para el pasaje de alimentos sdlidos. Esta
condicién repercute de forma directa en la nutricion del individuo, observandose trastornos en el
crecimiento y en el estado general a causa de la mala nutricion

Il. Persistencia del conducto arterioso: esta anomalia se produce por el fracaso en el cierre
del conducto arterioso en el feto. En esta etapa el flujo circula desde la arteria pulmonar a la ar-
teria aorta para permitir que la sangre desoxigenada llegue a las arterias umbilicales, pasando
por la aorta, y de esta manera pueda ser oxigenada en la placenta. En el momento del naci-
miento, los pulmones se vuelven funcionales y hay un cambio de presiones lo que ocasiona el
cierre del conducto en las primeras 48-72 horas de vida. Si este cierre fracasa, quedara una
comunicacioén entre la arteria pulmonar y la aorta

Ill. Otras anomalias cardiacas congénitas que se pueden observar en pacientes veterinarios
son: comunicacion interventricular, donde hay una falla en la porcion membranosa del septo in-
terventricular, ocasionando una comunicacion entre ambos ventriculos. Por otro lado, se puede
encontrar la comunicacion interatrial, debido a un fallo en el cierre del foramen oval.

Estas anomalias (Il y Ill) traen como consecuencia la mezcla de sangre carboxigenada (lado
derecho) con sangre oxigenada (lado izquierdo), observandose como signo principal, la colora-
cion azulada de las mucosas (cianosis).

Desarrollo de las venas

El sistema vascular venoso posee un desarrollo complejo, que se caracteriza por formar re-

des irregulares de capilares que luego se amplian y forman las venas definitivas. Se forman
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tres sistemas venosos casi simultaneos que se iran modificando con el desarrollo del embrién

para formar la circulacién venosa del feto y sus anexos.

Venas cardinales
B comunes Venas
Venas cardinales \ subcardinales

craneales

Venas
cardinales
caudales

T.~

Venas

Venas umbilicales
vitelinas

Plexos
cerebrales

Figura 29. Esquema de un embridn que ilustra los principales plexos y vasos venosos.

Dos de los sistemas son extrafetales: el sistema vitelino y el umbilical que relacionan al fe-
to con el anexo embrionario correspondiente (Figura N° 29). El tercer sistema llamado cardi-
nal es intrafetal y se encuentra distribuido en el interior de embrién-feto de manera que no es-
tablece relaciones con los anexos embrionarios (Figura N° 28 y 29).

Este sistema de venas cardinales y subcardinales recoge la sangre de los tejidos embrio-
narios y la conduce hasta el seno venoso del corazén. Como se ha mencionado previamente

la sangre proveniente de los tres sistemas se mezcla al ingresar al corazén.

Formacion de las células de la sangre

La formacion de las células sanguineas durante el desarrollo, atraviesa por tres etapas di-
ferentes: vitelina, hepatica y de la médula 6sea. En la vida postnatal sélo queda la médula
6sea como 6rgano hematopoyético (formador de sangre). La primera etapa se constata en el
saco vitelino del embrién; aqui a partir del mesodermo extraembrionario se forman células
agrupadas en islotes que forman elementos formes de la sangre y células que se diferencian
en endotelio vascular (Figura N° 24 y 30).

Las células sanguineas primitivas son denominadas células troncales o también CFU plu-
ripotenciales (unidades formadoras de colonias, por sus siglas en inglés). Estas células tron-

cales o madres o también conocidas como hemocitoblastos, dan origen a todas las células
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sanguineas y también por mitosis cuanticas mantienen una poblacion constante de células

madres originales.

Pared del

saco vitelino B Luz de los nuevos Wsos sangilikon
vasos sanguineos primordiales

A Islote sanguineo

Pared del
saco vitelino

Hemangioblastos
(Células precursoras de Angioblastos
y Hemocitoblastos

Fusién de vasos

Células de la adyacentes
sangre (primitiva)

Hemocitoblastos

Endotelio de los
Angioblastos vasos sanguineos

Figura 30. Formacion de la sangre (hematopoyesis) y las células endoteliales (vasculogénesis) en
la pared del saco vitelino.

La segunda etapa hematopoyética ocurre en el higado, simultdneamente con la ultima
parte de la etapa del saco vitelino, es decir se superponen los dos origenes. Tiene lugar en el
espacio perisinusoidal del higado (entre el endotelio de los capilares sinusoidales y las célu-
las hepaticas).

En este periodo se considera que también hay pequefos focos de formacion de glébulos
rojos en otros érganos, como en el omento (pliegue de peritoneo), las amigdalas, el bazo, el
tejido linfatico nodular difuso y los 6rganos linfaticos primarios y secundarios.

En la ultima etapa, cuando declina la formacion de sangre en el higado, las células san-
guineas comienzan a formarse en la médula 6sea que fue colonizada por las células ma-
dres que llegaron a través de la circulacion, procedentes del higado, del bazo y del timo. En
esta etapa se diferencian dos grupos de células troncales, las del tronco mieloide o CFU-S
(por haber sido estudiadas en bazos que en inglés es spleen) que generan eritrocitos, gra-
nulocitos, monocitos y plaquetas y las del tronco linfoide o CFU-L que generan todos los ti-
pos de linfocitos.
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Desarrollo del sistema linfatico

Saco linfatico

Vena cava

Conducto caudal Cisterna del
toracico quilo

Saco linfatico
gl iliaco

Ciserna

retroperitoneal Venas iliacas
Vena yugular

Vena subclavia

Figura 31. Esquema de un embrion que ilustra los primeros estadios del desarrollo del sistema linfa-
tico y su conexion con el sistema venoso.

El sistema linfatico esta constituido por érganos linfaticos primarios (médula 6sea y timo),

secundarios (linfondédulos y bazo), linfaticos aislados difusos (amigdalas, placas de Peyer),

sangre, linfa y conductos linfaticos. Es un sistema de aparicion tardia en el desarrollo.

Los primeros esbozos de sistema linfatico son los sacos linfaticos (dos yugulares, uno re-

troperitoneal y dos iliacos) y la cisterna del quilo. El origen de estos aun no esta del todo cla-

ro, algunos autores consideran que provienen del endotelio venoso y otros sostienen que son

derivados del mesodermo a partir de islotes macizos. Desde estos sacos crecen los vasos lin-

faticos que se dirigen a las diferentes partes del organismo. En diferentes niveles de los va-

sos linfaticos se forman los linfonddulos o ganglios. Estos 6rganos comienzan como peque-

fos plexos por division de los senos linfaticos primitivos, luego las células mesodérmicas for-

man la malla (estroma) reticular de tejido linfatico y los senos por donde circula la linfa. En las

primeras etapas de la vida postnatal los linfonédulos maduran y adquieren un desarrollo y

funcionalidad completa (Figura N° 31).

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 238



EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADORY)

Referencias del capitulo

1. Carlson BM. Embriologia Humana y Biologia del desarrollo. Segunda edicion. Ed. Elsevier.
Madrid, Espana. 2003.

2. Dyce KM, Sack WO, Wensing CJG. Anatomia Veterinaria. Segunda Edicion. Ed. Mc-Graw-
Hill Interamericana. México, México. 1999.

3. Houillon Ch. Embriologia. Cuarta edicion. Ed. Ediciones Omega S. A. Barcelona, Espafa.
1977.

4. Noden DM, De Lahunta A. Embriologia de los Animales Domésticos. Mecanismos de Desa-
rrollo y Malformaciones. Ed. Acribia S. A. Zaragoza, Espafia. 1990.

5. Patten BM. The Embryology of the Pig. Second Edition. Ed. The Blakiston Company. Phila-
delphia, EE.UU. 1931.

6. Schwarze E, Michel G. Compendio de Anatomia Veterinaria. Tomo VI, Embriologia. Ed.

Acribia. Zaragoza, Espafia. 1970.

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 239



EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADORY)

Actividad practica del capitulo 7

A- CONTENIDOS DE LA ACTIVIDAD

Vasculogénesis, Angiogénesis y Cardiogénesis. El desarrollo del sistema circulatorio: Intro-
duccién.

El mesodermo cardiogénico. Cardiogénesis: Desarrollo temprano del corazén. Corazon tu-
bular y corazén sigmoideo (asa cardiaca).

Desarrollo temprano y tardio de las cavidades cardiacas. Septacion y cavitaciéon del cora-
z6n; formacién de las valvulas y del sistema de conduccion cardiaco.

Origen de los sistemas arterial y venoso. Arcos aérticos. Aorta dorsal. Vasos umbilicales y
vitelinos.

Breve resefia del desarrollo del sistema linfatico. Organos linfaticos primarios y secundarios.

Circulacion fetal. Caracteristicas de los circuitos venosos y arteriales durante la vida intra-

uterina. Formacion de las células de la sangre.

B- OBJETIVOS DE LA UNIDAD

1. Conocer y comprender el desarrollo embrionario del corazén desde su origen mesodérmico.
Reconocer los procesos de transformacion y cambio de posicién del corazén.

2. Conocer y comprender el desarrollo del sistema arterial, venoso y linfatico. Analizar las par-
ticularidades de la circulacion fetal.

3. Reconocer en esquemas y muestras de embriones los érganos del sistema circulatorio y su

relacidn con las estructuras vecinas, en las distintas etapas del desarrollo embrionario

C- SUGERENCIAS PARA RESOLVER LA ACTIVIDAD PRACTICA

Leer en detalle la informacion que se expone en la parte tedrica y analizar los conceptos
centrales de cada item. Consultar con otros compafieros y reflexionar sobre la comprensién
que ha alcanzado. Ampliar la informacién de la teoria consultando los textos de la bibliografia
sugerida. Consultar a los docentes del curso para conocer la opiniéon sobre el modo de resolu-

cion de los ejercicios que aparecen a continuacion
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EJERCICIOS DE LA PRACTICA. EVOLUCION EMBRIONARIA DEL MESODERMO
CARDIOGENICO

1- a) El esquema ilustra un corte transversal de la porcién cefalica de un embrién
en la etapa de neurulacion. Identificar las estructuras y completar las referencias.

b) El esquema ilustra un corte transversal de la porcién cefalica de un embrién en la eta-
pa de neurulacion. Identificar las estructuras y completar las referencias.

c) Mencionar los tejidos y estructuras derivados de las siguientes capas del corazén em-
brionario

GElating CardiaCa: ...t
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e o] T 1o o= T o [

d) Realizar un esquema del corazén tubular después de fusionarse los tubos cardiacos.
Especificar las partes que los forman.

2- a) A que se denomina asa cardiaca. Cuales son los eventos mas importantes para la trans-
formacion de tubo a asa.

b) Identificar las partes que forman el asa cardiaca. Completar las referencias de la figura.

Referencias:
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¢) Construir un cuadro que indique la evolucion de cada una de las partes del asa cardiaca
en el desarrollo ulterior del corazon.

3- a) Qué venas desembocan en ambos senos venosos del asa cardiaca? Explique sintética-
mente cdmo evolucionan estos vasos del lado derecho e izquierdo (puede ayudarse con di-
bujos o esquemas.

b- Mencione las estructuras que intervienen en la separacion de los ventriculos.
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c- En el esquema se observa un corazon seccionado en un estado avanzado de tabi-
camiento de sus cavidades. Complete las referencias.

d- Describa sintéticamente el proceso por el cual el tronco-cono se diferencia para
formar las arterias aorta y pulmonar.
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c) Complete las referencias del esquema.

3 Vasos sanguineos

primardiales T

2
B
4 5 Fu:::iyr; ::I:n:::os 4 ...........................

6- Discuta con sus compafieros las diferencias que existen entre el desarrollo de las ar-
terias de la mitad cefalica del embrién con la mitad caudal. Asocie el patron de vas-
cularizacion con los arcos branquiales y los somitas. Redacte un parrafo que sinteti-

ce los aspectos principales.

Realice un diagrama de la circulacion fetal. Considere los principales vasos y comunicaciones
para establecer el circuito que recorre la sangre.
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7- En el esquema se presenta un embridn en los primeros estadios de desarrollo. El corazén
es tubular (sus partes se indican con letras mayusculas), el sistema arterial aparece de color
oscuro (sus partes se indican con numeros) y el sistema venoso en color gris (sus partes se
indican con letras griegas). Complete las referencias y discuta con sus compafieros el ori-

gen de cada sistema.

Referencias:
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9- Explique las etapas de formacién de la sangre.

10- Describa el sistema linfatico especificando sus érganos primarios y secundarios. Describa

brevemente su origen.
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ANOTACIONES
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CAPITULO 8
Evolucion embrionaria del endodermo

Maria Fiorella Alvarado Pinedo y Julieta de Iraola

Introduccion

Una vez finalizada la etapa de gastruacion queda formado el embrion trilaminar. El endo-
dermo representa la capa mas interna, que en este momento del desarrollo posee una forma
aplanada y constituye el techo del saco vitelino. Rapidamente, el embrién sufre cambios en su
morfologia general, a causa de multiples plegamientos. De esta manera el endodermo embrio-
nario adopta una forma tubular cerrada en sus extremos, conocido con el nombre de intestino
primitivo. Dicha estructura mantiene su comunicacién con el saco vitelino a través de un pe-
diculo llamado onfalomesentérico o vitelino. A partir de esta estructura tubular derivaran los
organos pertenecientes al sistema digestivo y respiratorio.

Los alimentos se encuentran en la naturaleza de una forma poco aprovechable para la ex-
traccion de los nutrientes necesarios para cumplir con las funciones de los organismos anima-
les. El aparaaro digestivo (Figura 1) es el encargado de la toma, digestion, absorcién y asimi-
lacién de los alimentos, como también de la eliminacion de los constituyentes no asimilables.
Debido a que la dieta varia entre los distintos grupos de vertebrados, los aparatos digestivos
pueden ser significativamente diferentes entre vertebrados relacionados filogenéticamente.
Basados en este criterio los animales domésticos pueden clasificarse en tres grandes grupos:
animales herbivoros (rumiantes y equinos), animales carnivoros (felinos y caninos) y animales
omnivoros (porcinos). Es evidente que cada grupo posee un sistema digestivo modificado para
desempefiar su funcién en forma eficiente; sin embargo, en todos los grupos pueden distinguir-
se una organizacion basica formada por dos partes distintas: el tubo digestivo y las glandu-

las anexas.

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 249



EMBRIOLOGIA SISTEMATICA - GUSTAVO ZUCOLILLI (COORDINADOR)

El tubo digestivo es un derivado del intestino primitivo del embrién y esta formado por una
sucesién de érganos tubulares que permiten el transito de los alimentos desde una apertura
rostral, la boca, hasta un orificio terminal situado en el extremo caudal del individuo, llamado
ano. Ademas, existen glandulas anexas a él que, mediante sus conductos drenan los produc-
tos de secrecion para contribuir con el proceso digestivo y favorecer la absorcién de los nu-
trientes. Estas glandulas son: las salivales, cuyos conductos se abren en la boca, el higado y

el pancreas, que vuelcan su secrecion a nivel del intestino delgado.

FARINGE

ESTOMAGO

INTESTIND
DELGADO

Figura 1. Sistema digestivo del equino. Arriba se presenta la ubicacion de los érganos; abajo se
presenta esquematicamente los distintos érganos que lo componen.

Los diferentes érganos y glandulas anexas del tubo digestivo son especializaciones del in-
testino embrionario que surgen debido a que este tubo simple recibe distintas influencias
desde el mesénquima vecino. La mayor parte del epitelio de revestimiento y de las glandulas
del tubo digestivo se origina en el endodermo del intestino primitivo. El tejido muscular, el co-
nectivo y el peritoneo visceral de la pared del tubo derivan de la hoja esplacnica del meso-
dermo lateral.

Por su parte, el aparato respiratorio (Figura 2) emerge como un brote ventral del intes-
tino craneal y esta formado por un conjunto de estructuras encargadas de recibir el aire inspi-

rado y conducirlo hasta los pulmones, donde se produce el intercambio gaseoso. Las vias
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respiratorias que conducen el aire, comprenden la nariz u ollares, los cuales constituyen la
entrada a la cavidad nasal que se encuentra comunicada con la faringe, a través de unas
aberturas denominadas coanas. La faringe, érgano comun al aparato digestivo y respiratorio,
comunica con la laringe que se continla caudalmente con la traquea, quien recorre todo el
cuello e ingresa a la cavidad toracica. Una vez dentro de la cavidad, a la altura de la base del
corazon, la traquea se bifurca en dos bronquios principales (derecho e izquierdo) que entran
en los pulmones respectivos. Los pulmones son los drganos centrales del aparato respirato-
rio, responsables de la respiracién. En ellos la sangre que ingresa elimina el diéxido de

carbono disuelto y se carga de oxigeno.

TRAQUEA

NARIZ

BRONQUIO
FARINGE

LARINGE

PULMON

Figura 2. Aparato respiratorio del equino. Se esquematiza la ubicacion de los 6rganos.

El endodermo es un excelente ejemplo para estudiar los fendmenos de induccién recipro-
ca que se han ido mencionando previamente en este libro. La induccién temprana es la sefal
que le indica a determinada poblacion celular el camino de la diferenciacién hacia un tipo es-
pecifico de célula. Todas las células de un organismo poseen el mismo conjunto de genes
(genoma) contenido en su ADN, pero es interesante notar, que algunas tienen morfologia y
propiedades de neuronas, otras de hepatocitos y otras de células epiteliales de la piel, entre
los muchos tipos que pueden citarse dentro de un organismo multicelular. Esta identidad ge-
nética que posee un organismo posibilita la identificacion inequivoca de un individuo a través
de pruebas especificas (pruebas de ADN) a partir de cualquier resto de tejido (mucosa bucal,
piel, sangre, pelos, semen, etc.). Entonces, ;Coémo es posible que las células de un mismo
organismo posean morfologia y funciones diferentes si todas poseen el mismo genoma? La
explicacion es muy simple y se debe a que cada poblacién celular expresa algunos genes
especificos que las caracteriza, mientras que otros genes, si bien estan presentes, no se en-

cuentran expresados.
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De esta manera, se observan células que no solo tienen forma diferente sino también po-
seen un arsenal enzimatico distinto para cumplir funciones variadas dentro de un 6érgano.
Cuando un gen se expresa se produce la proteina codificada en el mismo y de esta forma se
constata su accién. Durante el desarrollo embrionario se producen los factores de transcripcién
que son proteinas que reprimen o estimulan la expresién de un gen. Asi, se ha explicado que si
el gen Tbx5 se expresa, se forma un miembro toracico y si por el contrario, el gen que se ex-
presa es Tbx4 se forma un miembro pelviano. El endodermo debe comprenderse como un
centro inductor que ejerce su influencia sobre los tejidos vecinos, a través de la secrecion de
proteinas que por via paracrina estimulan o reprimen la expresién de genes. Por esta razon en
ciertos sectores, el endodermo estimula la formaciéon de notocorda, mientras que en otros mo-
difica las células mesodérmicas vecinas para formar los estratos que finalmente rodean la mu-
cosa del tubo intestinal. La induccion es el comienzo del camino de una poblacion celular para

ser primero determinada y luego diferenciarse hacia un tipo celular especifico.

Formacion del intestino primitivo

En términos muy generales el desarrollo del aparato digestivo y aparato respiratorio sigue la
secuencia de eventos que van desde la gastrulacion, formacion del intestino primitivo y esbo-
zos respiratorios desde el endodermo y parte de la hoja esplacnica del mesodermo lateral.

El endodermo, en forma temprana posee dos importantes funciones:
1) Es un centro inductor (sefalizador) que secreta factores para que se diferencien las
poblaciones celulares que dan origen a la notocorda, el corazon, el endotelio de los va-
S0s sanguineos, entre otros tejidos.
2) Forma en el embrién una estructura conocida como intestino primitivo que se extiende

desde el estomodeo hasta la cloaca y se diferencia para formar tanto el aparato digesti-

vo como el aparato respiratorio.

HOJA
VISCERAL [

HOJA
VISCERAL

SACO
VITELING

Figura 3. Formacién del intestino embrionario de un mamifero, en 4 estadios. Los esquemas repre-
sentan cortes transversales.
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En las primeras etapas del desarrollo, el endodermo es la capa germinativa mas profunda
que forma el revestimiento dorsal o techo del saco vitelino. Luego comienza un proceso gradual
de cierre para formar un intestino primitivo tubular, que queda suspendido por un mesenterio
dorsal continuo, y un mesenterio ventral mas corto que llega sélo hasta el esbozo hepatico. Por
lo tanto, en este momento del desarrollo existe un tubo endodérmico (intestino primitivo) que se
encuentra ampliamente comunicado con el saco vitelino.

El plegamiento céfalocaudal, dorsoventral y lateromedial del embrién determina el cambio
de su forma inicial de disco aplanado a una mas cilindrica, es decir, se produce la tubulacién
del embridn. Este plegamiento obedece a un crecimiento mas rapido del disco embrionario que
el de sus estructuras extraembrionarias. El saco vitelino y el alantoides gradualmente se iran
incorporando en el cuerpo del embridn, y en consecuencia, el intestino primitivo también se
convierte en una estructura tubular (Figura 3).

La porcion mas caudal del intestino (cloaca) se encuentra en comunicacion con el alantoi-
des por medio del pediculo alantoideo.

En el intestino primitivo es posible distinguir tres regiones tomando como punto de referen-

cia la unién o comunicacion con el saco vitelino: el intestino craneal, el medio y el caudal.

Evolucién temprana del intestino craneal, medio y caudal

El extremo craneal del tubo endodérmico se encuentra cerrado por la membrana bucofaringea y
el caudal por la membrana cloacal (Figuras 3 y 4). Estas membranas son areas en las que el endo-
dermo se fusiona con el ectodermo, entablando un contacto directo, sin que se interponga entre
ellos células mesodérmicas. Ambas membranas obliteran temporalmente la entrada a dos cavida-
des ectodérmicas superficiales, una craneal o estomodeo y otra caudal o protoctodeo. El intestino
medio permanece comunicado con el saco vitelino por medio del pediculo vitelino u onfalomesenté-
rico, mientras que el intestino caudal se conecta con el alantoides a través del pediculo alantoideo.
El plegamiento cefalo-caudal del embrién permite que ambos pediculos se aproximen para quedan
incluidos en el cordon umbilical (Figuras 3 y 4).

Un embrion de 30 dias de gestacion en el humano, o de 18 dias en el cerdo posee un intes-
tino primitivo tubular que puede dividirse en un intestino craneal ubicado por delante del pe-
diculo vitelino, un intestino medio comunicado con el saco vitelino y un intestino caudal ubicado
por detras del pediculo vitelino. El intestino embrionario se encuentra ubicado en el plano me-
diano del embrién y esta sostenido por un corto mesenterio dorsal. En las secciones transver-
sales de la parte media del embridén se puede observar que el intestino se encuentra dentro de
la cavidad celdmica inmediatamente ventral a la aorta dorsal (Figura 5).

Es util considerar la evolucién del intestino primitivo tomando la divisién en tres porciones,
las cuales evolucionan para formar los distintos érganos que forman el aparato digestivo y res-
piratorio. La porcién craneal del intestino se extiende desde la membrana bucofaringea hasta

una pequefia porcion caudal a la dilatacion gastrica, el intestino medio se corresponde con el
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territorio de irrigacion de la arteria mesentérica craneal y lo podemos limitar entre el brote hepa-
tico y pancreatico hasta la parte caudal del pediculo vitelino, mientras que la ultima porcién del
intestino se extiende hasta la membrana cloacal. En la tabla 1 se resumen los derivados de las
distintas regiones del tubo intestinal primitivo, nétese que la faringe se la considera un derivado
del intestino craneal comun al aparato digestivo y respiratorio.

Es necesario recordar el concepto de esplacnopleura pues los érganos derivados del intes-
tino desde la faringe hacia caudal poseen una estructura en estratos o laminas. El estrato que
circunda la luz del 6rgano es la membrana o tunica mucosa que en ciertos sectores esta pobla-
da de glandulas de distinto tipo y deriva del endodermo. Las tunicas musculares y la adventicia
0 serosa que recubren a los 6rganos son derivadas de la hoja esplacnica del mesodermo late-
ral. De manera que los 6rganos del tubo digestivo y parte de las vias respiratorias son una evo-

lucion de la esplacnopleura proveniente de dos capas embrionarias diferentes.

Tabla 1. Derivados del tubo intestinal primitivo.

APARATO DIGESTIVO

APARATO

Tubo digestivo G'a"d;‘is ane- | RESPIRATORIO

OTROS ANEXOS

Faringe, esofago,
Intestino | estdomago, duodeno Higado y pan-
craneal craneal creas

Faringe y Brote Derivados de
laringo-traqueo- las bolsas fa-
bronquial ringeas

Duodeno descenden-
te, caudal y ascen-
dente. Yeyuno, ileon,
ciego, colon ascen-
dente y parte del
transverso

Intestino
medio

Pediculo
vitelino

Segunda parte del
colon transverso,
Intestino colon descendente, Pediculo
caudal recto y canal anal alantoideo
(zona columnar)

El aparato respiratorio surge como una evaginacion impar del intestino primitivo craneal a
partir de la faringe embrionaria, de tal forma que este 6rgano tubular una vez completado el

desarrollo, continua siendo un sector comun tanto para las vias digestivas como respiratorias.
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INTESTINO
PRIMITIVO

PEDICULQ DE
FIJACION

SACO VITELINO FARINGE

BOLSA DE
RATHKE

Figura 4. Cortes sagitales de embriones en diferentes estadios. Se observa la evolucion del intestino

primitivo y sus derivados.

TUBO
NEURAL
SOMITA

MESENTERIO
DORSAL
NOTOCORDA

AORTA
DORSAL

HOJA

INTESTINO VISCERAL

HOJA
PARIETAL

Faringe y bolsas faringeas

La faringe del embrién comienza su desarrollo como un tubo aplanado dorsoventralmente
que esta revestido por endodermo. Se extiende desde la membrana bucofaringea hasta el co-
mienzo del es6fago, a la altura de las primeras somitas. La pared de la faringe en principio se

encuentra ubicada entre la notocorda y la placa precordal hacia dorsal y por el desarrollo del

PEDICULO
VITELINOG
/_/'

IMAGO PEDICULO
ALANTOIDED

BROTE
PANCREATICO

SENO

/ BROTE UROGENITAL

HEPATICO

i

Figura 5. Esquema de la seccién trans-
versal de un embrion porcino de aproxi-
madamente 17 dias de gestacion. En la
seccion mediana se observa los compo-
nentes dorsales del embrién derivados
del tubo neural, del mesodermo (noto-
corda y somitas) y la aorta dorsal. El
corto mesenterio dorsal y el intestino en
el interior de la cavidad celémica.

area cardiaca (corazén y grandes vasos) en ventral (Figura 6).
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Presenta lateralmente cinco evaginaciones epiteliales pares, las bolsas faringeas, que dan
origen a la cavidad timpanica, las amigdalas, el timo y las glandulas paratiroides ubicadas entre
los arcos faringeos. Ademas, el piso de la faringe forma una elevacion impar que representa
el primordio de la lengua y de la glandula tiroides. Todos estos elementos que en un principio
se relacionan con los arcos branquiales, indican que la faringe es el sector del intestino mas
complejo por la variedad de estructuras endodérmicas que de ella derivan.

La membrana bucofaringea que desaparece en la cuarta semana en los humanos (17 dias
en cerdo) separa la cavidad de la faringe revestida de endodermo, del estomodeo o boca primi-

tiva que esta tapizado por ectodermo (Figuras 6 y 7).

Por esta razén, algunas estructuras de la cabeza que terminan ubicadas muy préximas
unas de otras, poseen un origen embrionario diferente. Del estomodeo se forma: la parte glan-
dular de la hipdfisis (adenohipdfisis), algunas de las glandulas salivares mayores (Parétida y
Mandibular) y el revestimiento epitelial de la cavidad bucal. Los musculos asociados a la cavi-
dad bucal, a la faringe y a la laringe derivan del mesodermo de los arcos branquiales mientras
que las estructuras duras (huesos y cartilagos) derivan de las células de las crestas neurales
de los mismos arcos. Por lo tanto y tal como se ha tratado en el desarrollo de la cabeza vy el
cuello, el patron de desarrollo se realiza a partir de los arcos branquiales y encontramos 6rga-
nos derivados de las tres capas del embrién.

Las bolsas faringeas son diverticulos endodérmicos pares que luego se separan de la cavidad
original para formar érganos que quedan ubicados en la cabeza o el cuello del animal. En las
primeras etapas del desarrollo, las bolsas aparecen como diverticulos entre dos arcos branquia-

les vecinos que ocupan el sector interno de la hendidura faringea o branquial (Figura 8).

Ectoderma no neural
(epidermis prospectiva)

Mesancéfalo

Rombencafalo

Memibrana
bucofaringea

Celoma %
yexira embrionano -

Figura 6. Esquema de la seccion mediana embrién. Se puede observar la ubicacion d la faringe em-
brionaria y su relacién con la membrana bucofaringea.
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A partir del primer par de bolsas faringeas se desarrollan la cavidad del oido medio que mantie-
ne durante toda la vida la comunicacion con la faringe por medio de la trompa auditiva que también
deriva de la primera bolsa. Del segundo par se originan las amigdalas o tonsilas palatinas que son
agregados de nddulos linfaticos que protruyen en la pared de la faringe. El timo es un érgano linfati-
co primario que deriva de la tercera bolsa, la cual también, forma el primordio de las glandulas para-
tiroides caudales. Las glandulas paratiroides craneales se originan del cuarto par de bolsas que se
encuentra muy préxima a la ultima bolsa faringea. La quinta bolsa es un pequefio diverticulo cono-
cido como cuerpo ultimobranquial que esta incompletamente separado del par anterior de bolsas.
En los reptiles y las aves forma la glandula ultimobranquial, mientras que en los mamiferos las célu-
las migran al interior de la glandula tiroides donde se las identifica como células parafoliculares o
células C. Recientes estudios han identificado a estas células C como derivadas de la cresta neural
cefalica que migran y colonizan el quinto arco branquial, y por lo tanto no tendrian relacién con el
endodermo faringeo. En resumen la tercera, cuarta y quinta bolsa faringea forman glandulas de
secrecion interna (paratiroides craneales, caudales y células C) que intervienen en la homeostasis
del calcio y fésforo sanguineo.

Por otro lado, en el piso de la faringe, se forma una pequefia evaginacion del endodermo que
crece y se alarga progresivamente. El diverticulo formado interacciona con el mesénquima vecino
para formar la glandula tiroides. Esta glandula endocrina se alarga y migra hacia caudal para alcan-
zar su posicion definitiva en contacto con la superficie ventral de la traquea en la regién ventral del
cuello (Figuras N° 8 y 9). En las primeras etapas la cavidad de la faringe se encuentra en comuni-
cacion con el primordio de la glandula tiroides a través del conducto tirogloso, en etapas ulteriores el
conducto se oblitera. Ademas, la parte rostral del piso de la faringe se abulta formando un tubérculo

impar y dos tumefacciones laterales que evolucionan para formar la lengua.

HENDIDURA
FARINGEA
(ECTODERMO)

EJE
CARTILAGINOSO

BOLSA FARINGEA
{ENDODERMO)

ARCO AGRTICO p_—

Figura 8. El esquema muestra la cavidad de la faringe embrionaria. Se detalla los componentes de
cada arco branquial y su relacion con las bolsas y hendiduras faringeas. Los arcos branquiales se
indican con los numeros 1 a 5
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Figura 7. Seccién mediana de un embrién en estado de néurula. Los componentes del tubo neural y
las vesiculas cefalicas ocupan la parte dorsal del embriéon mientras que el tubo endodérmico y sus
derivados se ubican en la parte ventral.

Las sucesivas modificaciones que muestra la faringe embrionaria durante la organogénesis
temprana explican un proceso complejo, pero necesario para comprender que la faringe en un
animal postnatal es un érgano comun a las vias respiratorias y digestivas. Las estructuras invo-
lucradas en el delicado reflejo de deglucion que permite el paso de alimentos liquidos y sélidos
exclusivamente a las vias digestivas, mientras se evita el ingreso a las vias respiratorias, tienen
a la faringe como el centro de operaciones de estos movimientos. Ademas, la cavidad de la
faringe se encuentra en comunicacion con el oido medio (cavidad timpanica) por medio de la
trompa auditiva y esta organizacién anatémica es de suma importancia para mantener tensa la
membrana del timpano. La faringe es un érgano musculo membranoso que carece de un ar-
mazon 6seo o cartilaginoso y los musculos que forman sus paredes se desarrollan a partir del
mesénquima mesodérmico de los arcos viscerales.

En la parte mas caudal del piso de la faringe aparece un brote o diverticulo endodérmico,
diverticulo traqueobronquial, que crece hacia ventral y caudal. Este diverticulo respiratorio re-
presenta el origen de la laringe, la traquea, los bronquios y los pulmones. La continuacién del
intestino craneal por detras del brote respiratorio se transforma en el futuro eséfago que queda-

ra en intima relacion con la traquea (Figuras 7 y 10).
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ESBOZO
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PARATIROIDES
CAUDAL

PROMINENCIA

TIMO EPIGLOTICA

PARATIROIDES

CRANEAL
PROMINENCIA

CELULAS C DE . ARITENOIDEA

LA TIROIDES

Desarrollo del sistema respiratorio

Figura 9. Estructuras deriva-
das de las bolsas faringeas. Se
observa el piso de la faringe
con los primordios de la laringe
y de la lengua. Los numeros
indican las bolsas faringeas

El diverticulo respiratorio o traqueobronquial o esbozo laringotraqueo-bronco-pulmonar se

origina a partir del endodermo del piso de la faringe primitiva a nivel de la cuarta bolsa faringea.

En la superficie lateral del intestino aparece un surco: el surco laringotraqueal que crece ha-

cia caudal. Este surco coincide internamente con las crestas traqueobronquiales que indican la

separacion del diverticulo respiratorio del futuro esofago. El crecimiento de las crestas tra-

queobronquiales finaliza con la fusion de las mismas y la formacién del tabique traqueoesofagi-

co, que separa definitivamente la traquea del es6fago (Figura N° 10).

INTESTINO CRANEAL ESOFAGD
(FARINGE)

CRESTA |
TRAGUEOBRONGUIAL e_':) TRAQUEA

SURCO
LARINGOTRAQUEAL

DIVERTICULO BROTES PULMONARES
RESPIRATORIO

Figura 10. Tabicamiento del intestino craneal en eséfago y diverticulo respiratorio.
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La extremidad caudal del esbozo muestra el crecimiento de dos evaginaciones, los brotes
broncopulmonares o esbozos pulmonares. Estos pequefos brotes representan los primordios
de los bronquios y de los pulmones. La porcion indivisa que se extiende desde la faringe hasta
el nacimiento de los brotes se alarga progresivamente con el crecimiento del embrién-feto y su
primera parte da origen a la laringe, mientras que el resto forma la traquea.

El endodermo del diverticulo respiratorio aporta el epitelio que reviste la luz de los conductos
respiratorios mientras que los tejidos cartilaginoso, muscular y conectivo que forman las restantes
partes de estos conductos respiratorios derivan del mesodermo circundante (Figura N° 11).

La evolucion del aparato respiratorio durante la organogénesis comienza en la cuarta se-
mana de gestacion en el humano (13 dias en cerdo) y los cambios se observan en la parte
dorsal del embriéon (Figura 11. A). El brote respiratorio se ubica inmediatamente ventral al intes-
tino embrionario, tal como se puede observar en los distintos cortes transversales de embrio-
nes en distinto grado de desarrollo. La parte mas caudal del brote crece hacia el interior de la
cavidad celémica, ubicandose en dorsal del corazén (Figura 11. B). Esta porcion del brote que
se diferenciara en la parte toracica de la traquea, los bronquios y los pulmones quedara inclui-
da dentro de la cavidad por delante del musculo diafragma y tapizada por la pleura. El resto de
las vias respiratorias que se forman mas en craneal dan origen a la laringe y la parte cervical

de la traquea que quedan alojadas en el cuello del individuo.

Laringe

La laringe es una estructura tubular con un esqueleto cartilaginoso que le permite modificar
su luz por la accion de musculos especificos. Por lo tanto, regula la cantidad y velocidad de la
columna de aire que ingresa y egresa de los pulmones. Los distintos cartilagos que forman
parte de su pared se forman a partir de las células de las crestas neurales de los tres ultimos
arcos viscerales, mientras los musculos intrinsecos de la laringe son derivados del mesodermo
de los mismos arcos. El brote endodérmico laringotraqueal forma la cubierta o superficie inter-
na del érgano (membrana mucosa) que queda incluida en el interior de las estructuras deriva-
das de los arcos branquiales cuarto, quinto y sexto.

El suelo de la faringe embrionaria también colabora en la formacion de la entrada a la larin-
ge (Figura 9). En rostral del surco laringotraqueal un crecimiento impar del mesénquima forma
un relieve denominado prominencia epiglética. Al mismo tiempo, el crecimiento de los bordes
del surco laringotraqueal origina dos prominencias longitudinales (prominencias aritenoideas).
Entre estas estructuras queda delimitada una abertura en forma de T que representa el orificio
de comunicacion entre la faringe y la laringe. Este orificio permanece cerrado durante la mayor
parte de la vida fetal ya que el intercambio gaseoso se realiza en la placenta y los pulmones no
son funcionales hasta el nacimiento.

Las cuerdas vocales son estructuras internas de la laringe que se proyectan hacia el interior

de la cavidad y participan activamente en la fonacién. Estan formadas por musculo, ligamento y
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tunica mucosa, solo esta ultima es un derivado endodérmico. Las cuerdas vocales se desarro-
llan como pliegues o laminas desde las paredes laterales de la laringe y progresivamente cre-

cen hacia la luz del érgano.

Traquea
FARINGE
TuBO
NEURAL
PLEURA
VISCERAL A AORTA
— é; DORSAL
CAVIDAD
PLEURAL
TRAQUEA
ESOFAGO
| .
ESBOZO _| 7
Y ESBOZO
PULMONAR | PLIEGUES /fr/ PULMONAR
PLEUROPERICARDICOS
PLEURA |
PARIETAL ESTOMAGO CORAZON
CAVIDAD
PERICARDICA
A B

Figura 11. A: Esquema de una vista ventral donde se observa la traquea con sus dos partes presunti-
vas (cervical y toracica) y a continuacion los esbozos pulmonares que surgen por division de los bron-
quios. B: Esquema de una seccion transversa del tronco del embridn durante el proceso de division de
la cavidad celémica. Se observa en la parte dorsal, el intestino craneal y ventral a él, los esbozos
pulmonares recubiertos por pleura visceral. Los pliegues pleuropericardicos se encuentran en creci-
miento, por lo cual la cavidad pericardica aun se encuentra en comunicacién con la cavidad pleural.

La trdquea es un largo tubo que recorre todo el cuello y la mitad craneal de la cavidad tora-
cica. Esta provisto de un esqueleto formado por anillos de cartilago y musculo liso. Como se
explicé previamente se forma a continuacién de la laringe del esbozo laringo-traqueal. Es por lo
tanto el érgano que transporta el aire desde la laringe hasta los bronquios principales, los cua-
les no son otra cosa que una simple bifurcacion de la traquea. Este conducto crece rapidamen-
te en longitud, acompafando el alargamiento de las regiones cervicales del feto y queda situa-
do ventral al eséfago, localizandose tanto en el cuello como en la parte craneal de la cavidad

toracica (Figura N° 11).

Bronquios y pulmones

El extremo caudal ciego del esbozo laringo-traqueo-bronco-pulmonar aparece bilobulado
(dividido en dos l6bulos). Muestra un rapido crecimiento y progresivamente se transforma en el

esbozo pulmonar. Ambos esbozos pulmonares, derecho e izquierdo, siguen creciendo hacia
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lateral y caudal para ponerse en contacto con la pleura visceral de su respectivo saco pleural
(Figura N° 11, 12 y 13). Tal como se detall6é en el capitulo de formacién de cavidades, la hoja
somatica del mesodermo lateral reviste la cavidad celdmica y su capa mas profunda se trans-
forma en pleura parietal, mientras la hoja esplacnica del mesodermo que recubre el endoder-
mo, forma la pleura visceral que recubrira los pulmones.

La traquea se dicotomiza en dos bronquios principales y cada uno de ellos porta en su
extremo el esbozo pulmonar. Los bronquios principales se subdividen para formar los
bronquios lobares los cuales ventilaran los I6bulos de cada pulmén. Inicialmente se forman
tres bronquios lobares para el pulmén derecho y dos para el izquierdo, este patréon se man-
tiene en los humanos, mientras que en los animales evolucionan para dar origen a cuatro
bronquios lobares para el pulmén derecho y dos para el izquierdo. De esta manera queda
establecido el patron de lobulacion de los pulmones. Los bronquios lobares se ramifican en
bronquios segmentarios, estos en bronquiolos de menor tamafio que se prolongan en
bronquiolos distales que finalmente originan los alvéolos. El anélisis experimental ha de-
mostrado que tanto el epitelio derivado del endodermo como el mesénquima mesodérmico
vecino son necesarios para la normal morfogénesis del pulmén. En las primeras etapas del
desarrollo los pulmones no ocupan su posicidon definitiva, por el contrario se ubican en dor-
sal del corazon y del higado. El crecimiento progresivo del parénquima pulmonar y la sepa-
raciéon de la cavidad toracica de la cavidad abdominal por el musculo diafragma lleva a los
pulmones a su posicién definitiva (Figura N° 12).

El intercambio gaseoso se realiza en los bronquiolos distales y en los alveolos pulmona-
res. Desde una observacion histolégica se confirma que en los bronquiolos distales y en los
alvéolos hay una notable disminucién del tejido conjuntivo y un aumento de la densidad de
capilares sanguineos pulmonares por unidad de superficie. Esta arquitectura se obtiene en la
segunda mitad de la gestacion, por lo cual el nacimiento de individuos prematuros viene siem-
pre acompafiado por una falta de madurez del tejido pulmonar. El arbol bronquial fetal contiene
liquido (principalmente liquido amnidtico) que en el momento del parto y al realizarse la primera
inspiracion es eliminado por diversos mecanismos.

En las etapas iniciales los alvéolos se originan como cordones sélidos de células cubicas,
pero a medida que la luz de los bronquiolos va penetrando en la estructura del alvéolo, su epi-
telio se va aplanando. Algunas de estas células (neumocitos tipo IlI) producen una secrecion
fosfolipoprotéica llamada surfactante que permite que la luz del alveolo no colapse y perma-

nezca abierta.
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Figura 12. En los esquemas de la izquierda se observa como los esbozos pulmonares crecen por
divisiéon de los bronquios primarios en bronquios lobares. A la derecha se esquematiza la interaccion
progresiva entre el brote respiratorio endodérmico con el mesénquima circundante para formar los
pulmones. A, B y C Idbulos craneal, medio y caudal del pulmén derecho. D y E I6bulos craneal y cau-
dal del pulmén izquierdo de humano.

Etapas del desarrollo pulmonar

Cuando se observa bajo el microscopio el pulmén embrionario en distintos estadios del desarro-

llo se puede observar que progresivamente en los bronquiolos distales y en los alvéolos hay una

disminucion del tejido conjuntivo con un aumento de la densidad de capilares sanguineos por uni-

dad de superficie. Esta modificacion es esencial para que los capilares sanguineos queden en yux-

taposicion con las paredes de los alveolos pulmonares (Figura 13). Por esta razon, desde el punto

de vista histogénico el desarrollo pulmonar se divide en las siguientes tres etapas:

(@)

(b)

(c)

En la etapa seudoglandular (aspecto de tejido glandular) se genera el aparato de
conduccion de aire, integrado por los bronquios, bronquiolos propiamente dichos y
los bronquiolos terminales.

Durante la etapa canalicular aparecen los primeros componentes que intervienen
en la ventilacion pulmonar, o sea los bronquiolos respiratorios y los conductos alveo-
lares. Ademas aumenta el calibre de los conductos formados en el periodo anterior y
se intensifica la vascularizacion del 6rgano.

La etapa alveolar representa el ultimo periodo de cambios hacia un érgano funcio-
nal. Los pulmones aumentan su vascularizacion y se desarrollan los sacos alveola-
res. Las paredes alveolares quedan revestidas por células muy delgadas, los neu-

mocitos |. En esta etapa aparecen también los neumocitos Il secretores de surfac-
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tante, agente que facilita el intercambio gaseoso, mantiene la distension alveolar y

evita el deterioro del epitelio por accion del aire.

BRONQUIOLO
TERMINAL
EPITELIO / \
CUBICO 5
- —_ NEUMOCITO |
.~ TIPOI
{ ;‘1
NEUMOCITO )
TIPO I

SURFACTANTE A

CAPILAR
SANGUINEOQ

Figura 13. Esquema del desarrollo alveolar. En las figuras A y B se pueden apreciar el cambio estructu-
ral que sufre el parénquima pulmonar durante el desarrollo. El aplanamiento del epitelio que recubre los
alveolos es acompafiado por la reduccion de tejido conectivo que permite el contacto directo del alveolo

respiratorio con el capilar sanguineo.

Desarrollo del sistema digestivo

La primera parte del intestino craneal evoluciona como la faringe embrionaria. Tal como se

menciond anteriormente, en ella hay que considerar los derivados de las bolsas faringeas, el

desarrollo de la mucosa que recubre la lengua y la formacion de la glandula tiroides. Sin em-

bargo, el aparato digestivo comienza con la boca y esta porcién no es un derivado endodérmi-

€0 sino una evolucion del estomodeo o boca primitiva.

DILATACION
GASTRICA

BROTE
PANCREATICO

ESOFAGO
PRIMITIVO

PEDICULO
BROTE VITELINO PEDICULO
PULMONAR ALANTOIDEO

- ESTOMODEO
BOLSA DE
RATHKE

DIVERTICULO \-/
TIROIDEO

Figura 14. Seccion mediana de un embrién donde se observa la ubicaciéon del estomodeo, el naci-

miento de la Bolsa de Rathke y el punto de origen de la lengua.
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El estomodeo es el espacio que queda entre los arcos branquiales en desarrollo y por de-
bajo del prosencéfalo. Esta cavidad se ubica dorsal al corazén, esta ampliamente comunicada
con la cavidad del amnios y al principio la membrana bucofaringea u orofaringea la separa de
la faringe embrionaria. (Figuras 14 y 15). El crecimiento del primer arco branquial completa
hacia lateral y ventral las paredes del estomodeo que se encuentra tapizado por el ectodermo.
De forma que los componentes 6seos y musculares que componen las paredes de la boca se
forman a partir de las poblaciones celulares del primer arco branquial, mientras que la mucosa
que tapiza la cavidad oral es un derivado del ectodermo.

Dos elementos son importantes resaltar cuando se considera la evolucion del estomodeo.
De su parte dorsal se desarrolla una evaginacion o diverticulo llamada Bolsa de Rathke, la cual
dara origen a la parte glandular de la Hipdfisis (adenohipéfisis). Esta bolsa crece hacia dorsal y
va a llegar a contactar con el infundibulo del prosencéfalo secundario, de donde nace la parte
neural de la Hipdfisis (neurohipéfisis).

La parte ventral del estomodeo progresivamente es invadida por la prominencia lingual. Es-
te relieve se forma por el crecimiento mesodérmico pero como se ha explicado previamente,

posee una cubierta endodérmica derivada de la faringe embrionaria.

DILATACION
___GASTRICA

I':I.

BROTE
PANCREATICO

4 _ SENO
# UROGENITAL

PEDICULO
ALANTOIDEO

PEDICULO
VITELINO

Figura 15. Esquema de la seccién mediana de un embrién. Se observan las partes del intestino
primitivo y la ubicacién del estomodeo.

Desarrollo del intestino craneal

Como hemos visto la faringe es un érgano comun a los aparatos digestivo y respiratorio. La
descripcion de su desarrollo se ha realizado en el apartado de respiratorio del presente capitulo.
A continuacion de la faringe el intestino craneal es un tubo hueco de pequefo diametro que

posee una membrana que tapiza su luz (tunica mucosa) derivada del endodermo y un recubri-
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miento de tejido muscular liso o estriado de origen mesodérmico. Esta parte del tubo se la co-
noce como esofago y comunica la faringe con la primera dilatacion del intestino (estémago). El
esbozo inicial del eséfago queda establecido en el estadio de néurula. Al principio es un seg-
mento corto que se alarga progresivamente como resultado del crecimiento de la region cervi-
cal y toréacica, del desplazamiento del corazén y del crecimiento del primordio respiratorio.

En un primer momento la luz de este érgano se encuentra ocluida por la proliferacién del
epitelio que la reviste, constituyendo una estructura tubular maciza. Hacia el final del periodo
embrionario, se produce la “recanalizacidn”, proceso por el cual aparecen vacuolas en el epite-
lio que se fusionan para recuperar la luz del 6érgano.

Completada la organogénesis, el eséfago queda formado por tres porciones continuas: (a)
la parte cervical que recorre todo el cuello acompanando a la traquea; (b) la parte toracica que
atraviesa el toérax dentro del mediastino; y (c) la reducida parte abdominal que desemboca en el

estémago (Figura 16).

Pliegue \
{mesenterio)

Intestina

abdominal

Figura 16. Seccion transversa esquematica que muestra la disposicién general del intestino en rela-
cion con la serosa peritoneal.

Basicamente luego de la faringe, el tubo intestinal (eséfago, estdmago e intestino) posee
una estructura en capas o tunicas que desde el interior hacia la periferia son: una tunica muco-
sa y submucosa derivadas del endodermo, donde se puede observar distintos tipos de glandu-
las que varian segun el sector que consideremos; una tunica muscular de musculo liso deriva-
do del mesodermo formada por dos capas con diferente direccion (longitudinal y circular), y una
tunica serosa (dentro de la cavidad celémica) o adventicia con tejido conectivo (en el cuello)
derivado del mesodermo.

El estdbmago se esboza como una dilatacién sagital fusiforme del tubo intestinal, con un
borde dorsal convexo (curvatura mayor) y uno ventral concavo (curvatura menor). Esta soste-
nido por los dos mesenterios (dorsal y ventral) y su evolucién difiere notablemente entre las
especies, ya que los animales con estémago policavitario (bovinos, ovinos, caprinos, camélidos

y cérvidos) poseen un estémago dividido en distintos compartimientos. En este capitulo anali-
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zaremos brevemente el desarrollo de un estomago monocavitario como el que aparece en los
carnivoros, porcinos, equinos, roedores y lagomorfos.

El estbmago embrionario cambia de posicion a expensas de dos giros que experimenta du-
rante su desarrollo. El primero es una rotacion sobre el eje longitudinal del 6rgano y el segundo
es una rotacion sobre el eje vertical o transversal. Estos giros del estbmago van acompafiados
por los mesenterios (dorsal y ventral) embrionarios. Cuando rota el estbmago los dos mesos
que sostienen el 6rgano se alargan y cambian de posicién. De esta forma el meso dorsal y
ventral se transforman en dos pliegues serosos que unen el estdmago a los 6rganos vecinos: el
omento mayor y el omento menor. El primero esté en relacion a la curvatura mayor y el segun-
do unido a la curvatura menor del estdmago (Figura 17).

Un brote endodérmico procedente del intestino embrionario se ubica dentro del mesenterio
dorsal (futuro omento mayor) y evoluciona para formar el pancreas, mientras que una conden-
sacion mesodérmica en el mismo pliegue seroso se diferencia para formar el bazo. En el inte-
rior del mesenterio ventral (futuro omento menor) un brote del intestino forma el arbol biliar del
higado e interactia con el mesénquima del septum transverso para formar los otros compo-
nentes del drgano. De manera que finalizado el desarrollo, los omentos (epiplones) unen el

estémago al higado (omento menor) y al pancreas (omento mayor) (Figura N° 17).

— e

Figura 17. Representaciones esquematicas que muestran el desarrollo de un estbmago monocavitario
y los omentos que lo sostienen. 1: Pancreas, 2: Bazo incluidos en el mesenterio dorsal; 3: Estémago y
4: Higado incluido en el mesenterio ventral primitivo. A: indica el largo omento mayor derivado del
meso dorsal. B: indica el omento menor que une el estdmago con el higado derivado del meso ventral.
Las flechas curvas indican el sentido de giro del estémago.

El estémago policavitario de los rumiantes experimenta al principio el mismo patrén de desa-
rrollo que el estbmago monocavitario, pero poco después comienzan a formarse los cuatro com-
partimientos propios de estas especies. Estas camaras gastricas se hacen evidentes y aparecen
delimitados por surcos en el embridon bovino de 20 mm de longitud. Se hallan alineados uno tras

otro y ubicados en caudal al diafragma y al higado. A medida que avanza el desarrollo, los esbo-
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zos de los compartimientos gastricos experimentan una serie de desplazamientos que conducen
al estébmago de los rumiantes a adquirir una forma tipica de herradura. El desarrollo de los omen-
tos menor y mayor al principio sigue el mismo patron que se describid previamente, pero la apari-
cién y el desplazamiento de los compartimientos modifican la disposicién anatémica en estas
especies. El estbmago de los rumiantes y sus variaciones morfoldgicas son el resultado de la
adaptacion al tipo de alimentos de los diferentes ecosistemas, de este modo su fisiologia digesti-
va es un sistema flexible que permite concentrar el alimento ingerido.

Por detras del estémago, la parte final del intestino craneal forma la primera porcion del
duodeno (duodeno craneal) que representa el comienzo del intestino delgado. En esta porcion
se ubicara la desembocadura del conducto biliar procedente del higado y la del pancreas a
través de uno o dos conductos segun la especie. Estructuralmente la mucosa del duodeno
craneal es diferente al resto del duodeno, ya que en estos centimetros iniciales (5 cm en perro

y 18 cm en caballo) aparece una serie de glandulas propias de este sector del intestino.

Desarrollo del intestino medio y caudal

La parte media del intestino primitivo prolifera intensamente e incrementa notablemente su
longitud. En su estructura bésica pueden observarse las tres tunicas basicas de la pared del
intestino embrionario: una tdnica mucosa y submucosa derivada del endodermo, una tunica
muscular (con dos capas de disposicion interna circular y externa longitudinal) y la tinica sero-

sa ambas derivadas del mesodermo esplacnico (Figura 18).

Tejido epitelial

Tejide cuneciivo/

~-MUCOSA

Glandula en la
tinica mucosa

Muscular de

lamucosa P landula en la tanica
\ G SUBMUCOSA
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Plexo nervioso submucoso
: MUSCULAR
Capa muscular circular intema
~ > o
Capa muscular lengitudinal externa \
P

Tejido conectivo submesotelial Plexo nemvioso mientérico SEROSA
. R «

Mes0otelio ) r———— = —

Figura 18. Esquema de una seccion transversa de la pared del intestino donde se puede observar la
organizacion en capas o tunicas.
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Es tan notable el crecimiento de esta porcion del intestino que para tener una idea, solo la
primera mitad del asa intestinal dara origen en un bovino a 40 metros de yeyuno. Este proceso
se realiza principalmente en la vecindad de la arteria mesentérica craneal, y la mayor parte del
intestino estara irrigado por arterias derivadas de este vaso original.

El intestino embrionario esta sostenido en toda su longitud por un mesenterio dorsal, mien-
tras un mesenterio ventral incompleto mantiene fijo el intestino craneal y una pequefia porcion
del intestino medio a la pared ventral de la cavidad celémica. El crecimiento progresivo alarga
el intestino y se forma un asa intestinal comunicada aun con el saco vitelino que contiene en el
meso dorsal la arteria mesentérica craneal. El asa intestinal primitiva posee cinco segmentos
continuos (Figuras N° 19 y 20): (a) el primer segmento es horizontal, representa la continuacion
del estébmago y corresponde al duodeno; (b) el segmento siguiente esta formado por una rama
descendente de la cual se origina el yeyuno, (c) le sigue una porcién muy corta conocida como
vértice del asa, que mantiene su unidn con el saco vitelino a través del pediculo vitelino, (d) a
continuacion aparece una rama ascendente que forma el ciego y el colon; (e) el ultimo segmen-
to que es corto, y de direccion horizontal y se transforma en el intestino recto.

-
Arteria
mesentérica

mesenterio
dorsal

mesenterio
ventral

a- estébmago, b- ducdeno
c- yeyuno, d- ileon, e- colon
ascendente, f- colon transverso
g- colon descendente y cloaca,
h- ciego

Figura 19. Esquema del asa intestinal primitiva de un embrion. Nétese la relacion de esta estructura
con la arteria mesentérica craneal.

Como mencionamos previamente, en el interior del mesenterio se ubica la arteria mesentérica
craneal que se dirige hacia el vértice del asa, procedente de la arteria onfalo-mesentérica. Mer-
ced a un giro de 360° del asa intestinal primitiva alrededor de la arteria mesentérica craneal, las
distintas porciones del intestino cambian de ubicacion y contintian su delimitacion y desarrollo. El
duodeno, que ha sido desplazado a la derecha por la rotacion del estdbmago, forma un asa abierta
en direccion craneal, y el colon, un arco abierto en direccion opuesta. En el yeyuno se pliega
sobre si mismo para formar asas (asas yeyunales) debido al rapido alargamiento de la rama des-

cendente que no es acompafiado en la misma medida por el desarrollo del mesenterio. El esbozo
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del ciego aparece cerca del vértice como una protuberancia que delimita el intestino delgado del
intestino grueso. En este ultimo 6rgano se diferencian tres porciones continuas: el colon ascen-
dente, el colon transverso, ubicado delante de la arteria mesentérica craneal, y el colon descen-
dente que se continta con el intestino recto (Figuras N° 19 y 20).

El rapido crecimiento del intestino y de otros 6érganos como el higado y el rifién primitivo,
hace que se reduzca el espacio de la cavidad abdominal fetal. Por lo tanto, una parte del asa
intestinal se aloja transitoriamente en el cordén umbilical, proceso que se conoce como hernia
umbilical fisiolégica. Una vez que la cavidad abdominal gana amplitud, el asa vuelve a ingresar
y ocupar su lugar (Figura N° 21).

En todas las especies la parte descendente del asa intestinal es la que muestra el mayor
desarrollo en longitud pues entre sus derivados esta el yeyuno que es el sector mas largo. Sin
embargo, la parte ascendente del asa intestinal que forma las distintas partes del intestino
grueso varia considerablemente segun la especie, ya que los herbivoros poseen grandes com-
partimientos de esta porcion del érgano. El desarrollo del intestino que hemos tomado como
modelo corresponde al de los carnivoros y el hombre. En otras especies se producen diferen-
tes transformaciones que afectan sobre todo, al colon y al ciego, adquiriendo el aspecto tipico

presente en cada una, para responder a las necesidades fisiolégicas especificas.

ARTERIA MESENTERICA
‘/’f‘ CRANEAL

ESTOMAGO
DUODENO
B RAMA DESCENDENTE
[ VERTICE DEL ASA
[l RAMA ASCENDENTE

. RECTO

Figura 20. Esquema del desarrollo intestinal. A- Representa el asa intestinal primitiva con sus cinco
porciones. B, C -Muestran el cambio de disposicion que sufren las diferentes partes del asa intestinal
primitiva. D- Esquema de disposicion final del intestino

Se puede comprender que toda el asa intestinal se encuentra sostenida por un meso dorsal
y en consecuencia los 6rganos que se forman a partir de ella poseen mesos derivados del ori-
ginal. El desarrollo del intestino provoca una serie de desplazamientos de los distintos 6rganos
del tubo que progresivamente encontraran su posicion definitiva, pero el sistema basico de

sostén de estos 6rganos es un derivado del mesenterio dorsal del embrion. Asi se encontrara
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en el animal postnatal un mesoduodeno, mesoyeyuno, distintas partes del mesocolon, que no
son otra cosa que las partes que pueden reconocerse del mesenterio dorsal embrionario.

La parte endodérmica del intestino es la tunica mucosa, el tejido epitelial que reviste su luz
atraviesa por distintos estadios madurativos que pueden observarse con el microscopio optico.
Al principio es un epitelio simple, pero rapidamente sus células se multiplican y se hace estrati-
ficado (de varias capas), de forma que oblitera totalmente la luz intestinal. Mas tarde sufre una
involucién que lo lleva nuevamente a un epitelio simple pero con células cilindricas con caracte-

risticas bioquimicas particulares (Figura N° 22).

ESTOMAGO

RINON PRIMITIVO

HIGADO

ASA INTESTINAL

Figura 21. Desarrollo del intestino caudal. El esquema ilustra la hernia umbilical fisiolégica en un
embrién de rumiante.

El endodermo y mesodermo de la pared intestinal realizaran inducciones reciprocas para
alcanzar la histodiferenciacion definitiva del intestino. En términos generales la histogénesis y
diferenciacion funcional del intestino se caracteriza por las siguientes fases:

a) Fase de proliferacién epitelial y morfogénesis. En este momento se produce la oclusion
temporal de la luz y su posterior recanalizacion. El crecimiento continuo y ascendente del
mesodermo subyacente al epitelio moldeara la superficie para formar vellosidades que se
proyectaran hacia el lumen y en la base de las mismas, depresiones que constituiran las crip-
tas o glandulas intestinales (Figura N° 22).

b) Fase de diferenciacion morfologica de los distintos tipos celulares del epitelio. El epitelio
que tapiza las criptas posee stem cells que mediante mitosis cuantica daran origen al resto de
los tipos celulares de las criptas y vellosidades. Se trata de un epitelio que esta en constante
renovacion (Figura N° 22).

c) Fase de maduracion bioquimica y funcional de esos tipos celulares. La constitucion

morfolégica de los diferentes tipos celulares debera ser acompafiada de una diferenciacion
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bioquimica y funcional. En muchos casos la diferenciacion bioquimica se alcanzara después
del nacimiento, en respuesta a patrones alimentarios especificos.

Las vellosidades intestinales son la unidad de absorcién del intestino maduro, proceden de
pliegues longitudinales semejantes a simples apéndices del epitelio que se conocen como ve-
llosidades primitivas. El depdsito y condensacién del tejido mesenquimatico las convierte luego
en vellosidades secundarias. Las vellosidades se esbozan primero en la totalidad del intestino
pero se atrofian después en el estbmago y en el intestino grueso y solo permanecen en el in-
testino delgado de los mamiferos. Las glandulas de la lamina propia y de la submucosa se

desarrollan como brotes epiteliales en la base de las vellosidades.

QUILIFERD

VASOS
SAMUINEDS

VELLOSIDAD MICROVELLOSIDADES

INTESTINAL | 2

ooy

B

- \ [Bei =
SRR & ]

CRIPTA INTESTINAL
ENTEROCITO

VA SO LINFATICO

Figura 22. Esquema que muestra la estructura basica del intestino maduro. Las células epiteliales o
enterocitos tapizan toda la mucosa, tanto las vellosidades como las criptas. La compleja estructura de
la vellosidad incluye en el corion la presencia de abundantes vasos sanguineos y linfaticos (quiliferos)
que vehiculizan las sustancias absorbidas

En el desarrollo embrionario el papel del mesénquima mesodérmico subyacente al epitelio
es determinante para el desarrollo de las vellosidades intestinales aproximadamente desde el
dia 14-15 del ratén (28-30 en el humano). Este proceso mediado por distintas proteinas secre-
tadas en forma paracrina permite el continuo crecimiento de las vellosidades y luego la diferen-
ciacion de los diferentes tipos de células del epitelio intestinal desde el dia 14 al 16 en el ratén
(30-60 en el humano).

Ademas en las paredes del tracto gastrointestinal (TGI) encontramos células derivadas del
ectodermo. Las células de la cresta neural vagal y sacra ingresan al intestino embrionario por el
mesenterio dorsal y se diferencian en células gliales y neuronas para formar el sistema nervio-

so entérico que comanda la motilidad intestinal en forma automatica.
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Desarrollo del intestino recto y el ano

La cloaca es la porcion mas caudal del intestino embrionario. En algunas clases de verte-
brados (reptiles, aves y anfibios) persiste durante toda la vida como un sector comun de termi-
nacion de los aparato digestivo, urinario y genital. En los mamiferos en cambio, durante el
desarrollo intrauterino la cloaca se separa en dos sectores y en consecuencia existe una
desembocadura independiente para el sistema urogenital y otra para el aparato digestivo. Du-
rante el desarrollo embrionario la cloaca se encuentra comunicada con el alantoides a través
del pediculo alantoideo.

En forma similar a la organizaciéon anatémica que se observa en el extremo craneal del in-
testino primitivo, la cloaca esta separada por una membrana cloacal de una depresion tapizada
por el ectodermo que se conoce como proctodeo. Con el desarrollo, el proctodeo se transforma
en una depresion doble que por un lado forma la depresion anal y por otro la urogenital, que

terminan interviniendo en la formacion de la piel que recubre ambas aberturas.

TABIQUE

INTENSTING SENO URORRECTAL

CAUDAL UROGENITAL

PROCTODEO MEMBRANA AL

4" PERINEAL
- MEMBRANA ANAL i ORIFICIO
MEMBRANA UROGENITAL UROGENITAL

Figura 23. Esquemas simplificados de la evolucion del tabique urorrectal y la separacién de los orifi-
cios anal y urogenital.

En forma temprana un tabique mesodérmico comienza a separar las porciones terminales
del intestino de las estructuras subyacentes (seno urogenital). El crecimiento del tabique uro-
rrectal comienza en el angulo formado entre la base del alantoides y el intestino caudal (Figu-
ras N° 23). La proliferacion de las células mesenquimaticas de este sector crece en direccién a
la membrana cloacal actuando como un verdadero tabique que separa el intestino caudal del

diverticulo alantoideo. El tabique urorrectal aumenta su tamafio al mismo tiempo que se ensan-
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cha la primera parte del pediculo alantoideo para formar un seno urogenital diferenciado. Tam-
bién son observables dos crestas (derecha e izquierda) que crecen a partir del mesodermo
pericloacal y se extienden desde los laterales de la cloaca hacia la linea media para unirse
luego con el tabique. La convergencia de estos tres elementos (crestas y tabique) en el plano
mediano de la region cloacal forma el centro perineal que permanece a lo largo de toda la vida
como un sector donde convergen distintas formaciones musculares de la region del periné.

La separacion de las estructuras mencionadas por el crecimiento del mesénquima meso-
dérmico termina dividiendo la cloaca primitiva en dos sectores: uno dorsal, el seno anal, y otro
ventral, el seno urogenital. Como el tabicamiento se prolonga hasta la membrana cloacal esta
también queda dividida en dos partes: la membrana anal y la membrana urogenital. Ambas
membranas mantienen cerrada transitoriamente la comunicacion de estos érganos con el proc-
todeo original (Figura N° 23). La membrana cloacal ya dividida en anal y urogenital desaparece
aproximadamente entre la 7 y 92 semana de gestacion en el humano que equivale al periodo
de 50-60 dias en el cerdo. La desaparicion de la membrana bucofaringea y cloacal deja al in-
testino comunicado con la cavidad amniética. De hecho el feto deglute pequefias cantidades de
liquido amnidtico durante toda la gestacion.

El intestino caudal en su parte terminal forma el intestino recto que se abre en el ano o aber-
tura anal. Sin embargo, los ultimos centimetros del tubo se conocen como canal anal y posee
tres zonas diferentes. El sector craneal o zona columnar, es derivado de la cloaca embrionaria,
mientras que la zona de transicion y la zona cutanea son derivados del ectodermo del procto-
deo. En los caninos a ambos lados del canal anal aparecen dos sacos glandulares (sacos ana-
les) derivados del ectodermo del proctodeo, que producen una secrecion rica en feromonas.
Los musculos que rodean al ano (esfinter externo e interno del ano y retractor del ano) son

derivados del mesodermo circundante.

Morfogénesis de las glandulas anexas. Higado y pancreas

La ultima parte del intestino craneal también forma el primordio de tres 6rganos anexos al
tubo digestivo que se desarrollan inmediatamente caudal al septum transverso: el higado con la
vesicula biliar y el pancreas.

El higado es un 6rgano complejo que cumple numerosisimas funciones y su origen se ob-
serva en una etapa temprana del desarrollo. En el embrion de cerdo de 18 dias con el patron
somitico casi completo aparece como un abultamiento o prominencia por debajo del corazén
en desarrollo (Figura N°24). El parénquima del érgano es de origen endodérmico y estara for-
mado por los hepatocitos y el conjunto de las vias biliares, mientras que el estroma proviene
del mesodermo del septo transverso y esta profusamente invadido por vasos sanguineos des-
de el comienzo.

Inmediatamente caudal a la dilatacion gastrica, en el intestino craneal, del sector que se

transformara en la primera parte del duodeno se forma el diverticulo hepatico. Esta evaginacion
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del endodermo con forma de tubo delgado se extiende en el interior del mesenterio ventral,
desde el intestino en direccidon al mesénquima esplacnico del septum transverso. La sefal que
le indica al endodermo a formar el brote hepatico proviene del corazén en desarrollo. Este me-
sodermo producira factores de crecimiento (como el HGF o FCH-factor de crecimiento hepati-
€0) que actuaran sobre las células del endodermo, futuros hepatocitos que poseen receptores
para dichos factores (como el c-met) y estimulan su proliferacion. De este modo, el diverticulo
hepatico crecera y se ramificara para formar cordones o trabéculas. De las porciones proxima-
les de estas trabéculas se formara un sistema de conductos que confluiran para constituir el
conducto hepatico.

En la porcién craneal sélida del diverticulo hepatico (parte hepatica) forma los cordones de
hepatocitos y el sistema de conductos biliares (vias biliares) intrahepaticos. La parte caudal del
diverticulo hepatico (parte cistica) forma la vesicula biliar, el conducto cistico y el conducto
colédoco que transporta la bilis hasta el duodeno (Figura N°25). En el ser humano, el higado
comienza a formarse hacia la 4 semana del desarrollo, en la 9"@ semana representa el 10%

del peso del embridn-feto y en la 12¥2 semana ya se puede observar la formacion de bilis.
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Figura 24. Embrién de cerdo de aproximadamente 18-20 dias de gestacion con el patrén somitico
casi completo. Se observan los abultamientos que corresponden al corazén, el higado y el mesone-
fros. Los arcos branquiales y los brotes de los miembros también son evidentes.

El higado cumple una serie importante de funciones durante la vida pre y postnatal, tales
como: sintesis de proteinas plasmaticas (albumina sérica), acumulacién de glucogeno como

reserva energética, catabolismo de muchos compuestos potencialmente toxicos y sintesis de
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bilis. Pero desde el fin del periodo embrionario hasta el final de la gestacion el higado fetal es el
principal érgano formador de elementos formes de la sangre (glébulos rojos y blancos). Esta
funcion hematopoyética del higado lo convierte en un érgano de gran tamafio en comparacion
con su tamano final en el animal adulto. Hacia la novena semana de gestacion el porcentaje de
células hematopoyéticas es muy superior a la cantidad de hepatocitos presentes pero paulati-
namente el numero y tamafo de los hepatocitos crece y disminuye el porcentaje de tejido he-
matopoyético. Por esta razén, el higado progresivamente se reduce en tamafo hasta las dos
primeras semanas de vida postnatal donde se constata que ya no existe funcion hematopoyéti-
ca en el organo. Es importante recordar que todos los elementos necesarios para la actividad
sintética del higado fetal provienen de la sangre materna que ingresa al higado a través de la
vena umbilical.

El higado de un animal posnatal posee un peso relativo que equivale al 1-1,5% en herbivo-
ros y un 3-4% en carnivoros. El érgano posee un conducto hepatico que en la mayoria de las
especies se une al conducto cistico proveniente de la vesicula biliar. La unién de ambos con-
ductos, hepatico y cistico, forman el conducto colédoco que desemboca en la pared dorsal del
duodeno (Figuras N°25 y 26).

——3 DORSAL

Figura N°25. Esquema del brote hepatico, el brote para la vesicula biliar y los dos esbozos que for-
man el pancreas (coloreados de azul).

El pancreas se desarrolla a partir de dos brotes endodérmicos (esbozo pancreatico dorsal y
ventral) que forman en todas las especies dos porciones que se fusionan y por lo tanto, primiti-
vamente posee dos conductos de desembocadura hacia el duodeno (Figura N°26). El esbozo
dorsal aparece un poco mas craneal, entre las hojas del mesenterio dorsal, que el esbozo ven-
tral, proveniente de la pared ventral del duodeno, inmediatamente detras del diverticulo hepati-
co. Ambos esbozos experimentan cambios de posicién durante su desarrollo que dependen de
los movimientos del estémago y del duodeno. De esta forma, los brotes se aproximan uno al

otro y se fusionan al mismo tiempo que se produce una comunicacion entre los conductos ex-
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cretores. El grado de fusion de los conductos varia con las especies de manera, que pueden
persistir ambos o involucionar uno de ellos.

Funcionalmente el pancreas consta de dos porciones, una exocrina formada por células epi-
teliales dispuestas en forma de acinos, cuya secrecion enzimatica se volcara al intestino delga-
do a través de los conductos descriptos. El producto de secrecion tiene como funcioén ayudar a
la digestion y absorcion de hidratos de carbono, grasas y proteinas ingeridas con el alimento.
La parte endocrina del pancreas esta representada por agrupamientos de células en pequeinos
islotes (islotes pancreaticos o de Langerhans) intercalados entre los acinos. El pancreas endo-

crino interviene en la regulacién hormonal de los niveles de glucosa en sangre.

BROTE ESTOMAGO
HEPATICO

CONDUCTO
cisTico

CONDUCTO

CONDUCTO COLEDOCO
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BILIAR

PANCREAS
DORSAL
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BILIAR gsozo ESBOZO PANCREAS PANCREAS
PANCREATICO  PANCREATICO  VENTRAL VENTRAL
VENTRAL DORSAL

CONDUCTO
PANCREATICO
ACCESORIO

CONDUCTO
PANCREATICO

Figura N°26. Fusion de los esbozos dorsal y ventral del pancreas. Noétese la disposicion final del sis-
tema de conductos de la via biliar y pancreatica.
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Actividad practica del capitulo 8

A- CONTENIDOS DE LA ACTIVIDAD

Formacién del intestino primitivo. Separacion del intestino primitivo del saco vitelino. Evolu-
cién temprana del intestino craneal, medio y caudal.

Faringe y bolsas faringeas. Relacion con los arcos viscerales y derivados.

Desarrollo del aparato respiratorio. Desarrollo de laringe, traquea y pulmones. Maduracion
pulmonar.

Desarrollo del aparato digestivo. Formacion del estomodeo y el proctodeo.

Mofogénesis y diferenciacién de los 6érganos del tubo digestivo. Intestino craneal, medio y
caudal.

Morfogénesis y diferenciacion de las glandulas anexas al tubo digestivo. Higado y Pancreas.

B- OBJETIVOS DE LA UNIDAD

1-  Conocer y comprender la evolucién embrionaria de la hoja endodérmica.

2- Conocer y aplicar patrones y modelos que permitan explicar el desarrollo temprano del
aparato respiratorio y digestivo.

3- Reconocer las diferencias del desarrollo del intestino craneal con el resto del tubo in-
testinal. Revisar y aplicar los conceptos aprendidos sobre las bolsas faringeas y sus derivados.
4- Conocer y comprender el desarrollo de los distintos érganos del aparato respiratorio.

5- Conocer y comprender el desarrollo de los distintos 6rganos del aparato digestivo. Es-
tablecer las diferencias entre tubo digestivo y glandulas anexas.
6- Reconocer en esquemas, figuras y muestras de embriones los érganos del aparato

respiratorio y digestivo.

C- SUGERENCIAS PARA RESOLVER LA ACTIVIDAD PRACTICA

Leer en detalle la informacion que se expone en la parte tedrica y analizar los conceptos
centrales de cada item. Consultar con otros compafieros y reflexionar sobre la comprensién
que ha alcanzado. Ampliar la informacion de la teoria consultando los textos de la bibliografia
sugerida. Consultar a los docentes del curso para conocer la opiniéon sobre el modo de resolu-

cion de los ejercicios que aparecen a continuacion
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EJERCICIOS DE LA PRACTICA. EVOLUCION EMBRIONARIA ENDODERMO

1- En el siguiente esquema se representa una seccion de embrion en la etapa de neurulacion.
Se observa la forma tubular, producto del proceso de plegamiento del embrién, que resulta
necesario para el cierre y formacion del intestino primitivo. Identifique que tipo de seccion se
ha practicado en el embrién y a qué edad aproximada corresponden los cortes si se tratara

de un cerdo. Identificar y completar las estructuras senaladas.

2- Debata en grupo los mecanismos basicos para la formacién del intestino primitivo. Conside-
re los factores y hechos que permiten el cierre del tubo intestinal, las capas embrionarias
que intervienen para formar las paredes del tubo y la estructura final resultante. Redacte un

parrafo que sintetice los conceptos.
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3- Observar el esquema que se presenta a continuacion y:
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c) Construya una tabla de doble entrada donde pueda sintetizar las partes basicas del intes-
tino embrionario y sus derivados divididos segun el aparato corporal del que formaran parte.

4- a) Realice un repaso de los conceptos referidos a las bolsas faringeas a partir de los con-
ceptos trabajados tanto en el desarrollo de la cabeza y del cuello como en la evolucion del

endodermo.

Observe el esquema de la faringe embrionaria y complete las referencias.

A B
C D
E F o
G o Ho
PP ST
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b) Explique el origen embrioldgico de los distintos componentes (mucosa, musculos, cartila-
gos, etc.) de la faringe y la laringe.

5- Analice las figuras en conjunto para comprender la organizacion tridimensional del embrién.

Luego complete las referencias.

T 2
S 4o
D B
e PP
O 10
T 12
1 T4
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6- a) Explicar brevemente las etapas de la histogénesis pulmonar.

c) Completar las referencias del siguiente esquema.
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7- Observar los siguientes esquemas y completar las referencias.

A B
LRI 2
B Ao,

8- Senale en los esquemas anteriores las membranas serosas, especificando sus partes.

9- ¢Qué estructura de origen endodérmico ha cambiado de posicion en la segunda figura y de

qué porcion del intestino se origina?
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11- Nombrar los derivados del mesogastrio dorsal indicando las porciones del intestino con las

cuales se relaciona cada una. Colorear en el esquema los omentos mayor y menor.

12- Complete las referencias del esquema

L PP 2
B oo
S TP B

13- Detalle los derivados intestinales que se forman por el desarrollo de la parte descenden-

te y ascendente del asa intestinal.
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14- Defina los siguientes términos que se listan a continuacion y luego discuta con sus com-
paferos cuales podrian ser las posibles fallas durante el desarrollo embrioldgico que expli-

quen las siguientes anomalias:

- Oclusién incompleta (estenosis) o completa (atresia) de la luz de un segmento intestinal.

-Intestino con vellosidades anormalmente cortas y escaso desarrollo de las criptas o

glandulas.
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ANOTACIONES

FACULTAD DE CIENCIAS VETERINARIAS | UNLP 287



CAPITULO 9
Evolucion embrionaria tardia y desarrollo fetal

Gustavo Oscar Zuccolilli y Vanina Laura Cambiaggi

Periodo Fetal

El periodo embrionario culmina con la aparicion de los esbozos definitivos de los érganos.
Por lo tanto, el periodo fetal comienza cuando ya se han formado la totalidad de los 6érganos del
individuo y a este solo le resta culminar la diferenciacién y maduracién de estos érganos y cre-
cer. Es complejo especificar la fecha en que sucede esta transicion y es variable de acuerdo a

la especie considerada.

Crecimiento fetal

El crecimiento fetal es diferencial, ya que cier-
tas porciones corporales aumentan mas su ta-
mafo que otras, asi paulatinamente se alcanzan
las proporciones corporales de la vida postnatal.

Por ejemplo, la cabeza crece proporcionalmente

en muchos mamiferos, lo que es bien manifiesto
en el hombre. Los pulmones incrementan mucho

su tamafio durante la ultima parte de la vida fetal,

en proporcion, otros érganos como el higado y el

corazoén crecen menos. El crecimiento corporal

Figura 1. La foto ilustra el crecimiento que
se produce durante la gestacion del bovino
nado con el grado de desarrollo con el que nazca  (verde: macho y rojo: hembra). El eje de la
izquierda expresa la longitud del tronco vy el
de la derecha el peso fetal.

en el feto depende de la especie y esta relacio-

el animal (crias altriciales y precociales, ver
desarrollo del Sistema Nervioso).

El crecimiento prenatal no es constante y varia en las distintas etapas de la gestacién. El
mayor crecimiento fetal se constata durante el ultimo tercio de la gestacion en las especies de

interés en veterinaria (Figura N° 1).
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El crecimiento fetal esta regulado por hormonas producidas por la propia madre y por el feto
y por factores de crecimiento, de estos ultimos el IGF-2 (factor de crecimiento semejante a
insulina de tipo 2) es muy importante para el crecimiento prenatal. Pese a que al inicio de la
vida prenatal los mecanismos autocrinos, yuxtacrinos y paracrinos, son los que regulan el cre-
cimiento y la diferenciacion, durante la vida fetal, con un sistema circulatorio perfectamente
establecido, son muy importantes los mecanismos endocrinos que actuan mediante hormonas
producidas por el feto, por la placenta o por la madre.

El crecimiento fetal se ve alterado por un nimero importante de factores, entre ellos los mas
importantes son: (a) factores ambientales que pueden generar estres de la madre; (b) el nivel
nutricional de la madre que es un factor fundamental y en las primeras etapas puede incluso
afectar la expresion génica del embrion;
(c) enfermedades hormonales de la madre
(hipotiroidismo, diabetes y otras) modifi-
can sensiblemente el desarrollo fetal; (d)
numerosas enfermedades virales y bacte-
rianas alteran el crecimiento fetal e incluso
pueden llegar a desencadenar, la muerte
del feto seguida de aborto.

El crecimiento fetal puede medirse por

medio de varios métodos, los cuales pue-

den agruparse en meétodos cruentos (se

Figura 2. Sobre la foto de un feto bovino se han
esquematizado las distintas medidas que se utilizan
para estimar la edad. utero) y no invasivos. Dentro de los prime-

trabaja sobre el cuerpo fetal extraido del

ros, se comparan distintas medidas zoo-
métricas referidas al tamafio relativo de ciertas partes del feto (Figura N° 2). Los indices mas
utilizados son: peso y largo del feto, diametro biparietal, diametro del térax, largo del tronco y
largo del fémur. Los datos obtenidos se transforman en curvas que ilustran el patron de creci-
miento de una especie o de una raza de individuos en particular.
La evolucion de los parametros mencionados ha permitido evaluar el crecimiento fetal por
métodos no invasivos. El mas utilizado actualmente es la ultrosonografia, que permite investi-
gar las mismas medidas y estimar no sélo el tamafno del feto sino también el tiempo aproxima-

do de gestacion (Figura N° 3).

Movilidad fetal

Los musculos esqueléticos, como muchos otros 6érganos, comienzan su actividad en la eta-
pa prenatal, no porque su funcién sea importante en este momento sino para prepararse para
la vida fuera del utero. Distintos reflejos ejecutados por musculos aparecen en el feto, en los
mamiferos es importante la aparicion del reflejo de succion, fundamental para la alimentacion

en la etapa lactante.
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Figura 3. Ultrasonografia de un feto canino donde se
observa claramente la columna vertebral y la capsula
craneal. Gentileza del Med. Vet. Diego Boyezuk

El aparato respiratorio en la transicién entre el feto y el neonato

Como ya se menciond, en la ultima parte de la vida fetal los pulmones crecen proporcional-
mente mas que otros drganos, en este proceso es importante el estiramiento mecéanico produ-
cido por el liquido pulmonar que se encuentra en el interior de los alvéolos y es producido por
ellos. La cantidad de este liquido disminuye a medida que se acerca el momento del nacimien-
to, aproximadamente la mitad del mismo se expulsa durante el parto y el resto pasa a la circu-
lacion. También existen movimientos respiratorios durante la vida prenatal y estos sirven para
estimular el desarrollo de los musculos respiratorios.

El surfactante pulmonar es un conjunto de fosfolipidos que comienza a producirse durante
la vida fetal y su presencia en ciertas cantidades es indispensable para que el neonato pueda
sobrevivir. Esta sustancia impide el colapso de los alvéolos que ocurriria con la primera espira-
cion. Las hormonas del grupo de los glucocorticoides como el cortisol, estimulan la produccién

del surfactante.

El aparato digestivo en la vida fetal

Los érganos digestivos maduran durante la vida fetal, tanto en sus aspectos mecénicos como en
los bioquimicos. La deglucion de liquido amnidtico es muy importante durante la vida fetal.

Las células del tubo digestivo comienzan a producir enzimas digestivas, cuya concentracion
se incrementa hacia el nacimiento. En general la produccion de estas sustancias no es muy

alta excepto para aquellas que son necesarias para la digestion lactea como la lactasa que
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degrada a la lactosa. También, durante la vida fetal, los érganos digestivos comienzan a reali-

zar sus movimientos para prepararse para la vida postnatal. En la dltima porcién del intestino

delgado y en el intestino grueso del feto se encuentra un contenido verdoso, el meconio, que

contiene células descamadas, secreciones, liquido amniético y pelos deglutidos. EI meconio

puede eliminarse en el Utero o después del parto.

Una caracteristica que diferencia al aparato digestivo prenatal es que el pH del contenido

del estdmago es neutro y no acido como durante la vida postnatal.

Circulacion fetal

Conducto
arteriosos

Vena Cava
caudal

Arterias
Umbilicales

- Placenta

Figura 4. El esquema muestra la circulacion
fetal donde la oxigenacion de la sangre
ocurre en la placenta.

La circulacion fetal difiere de la postnatal, ya que
la oxigenacién de la sangre ocurre en la placenta y
no en los pulmones. Las arterias umbilicales conec-
tadas a la parte terminal de la aorta llevan la sangre
fetal a la placenta en donde es oxigenada. La san-
gre retorna al feto desde la placenta por la vena
umbilical que recibe las venas provenientes del
intestino. Un conducto venoso permite el paso de la
sangre desde la vena umbilical (oxigenada) hacia la
vena cava caudal sin pasar por el higado. La san-
gre llega entonces a la auricula derecha, sin em-
bargo, pasa por el agujero oval a la auricula iz-
quierda y de alli al ventriculo izquierdo desde donde
nace la arteria aorta que transporta la sangre oxige-
nada a todo el cuerpo. En la auricula derecha
desemboca también la vena cava craneal que
transporta sangre no oxigenada, la sangre pasa al
ventriculo derecho y sale por la arteria pulmonar,
pero la existencia de un conducto arterioso permite
que la mayor parte de la sangre pase desde la arte-

ria pulmonar a la aorta (Figura N° 4).

El corazén fetal tiene menor fuerza de contraccion y menor capacidad de extension, esto

podria obedecer a que posee otro isotipo de miosina muscular (Figura N° 5).
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Corazon del feto Corazon del recien nacido

Conducto arterioso
(abierto)

Conducto arterioso
(cerrado)
Agujero oval

(abierto) Agujero oval

(cerrado)

Figura 5. Esquemas de las cavidades del corazén en el feto y en el neonato. El esquema de la derecha
muestra las comunicaciones que hay en el feto entre los dos atrios por el agujero oval y entre la arteria
aorta y el tronco pulmonar por el conducto arterioso. Estas dos comunicaciones se cierran en el neona-
to (esquema de la izquierda).

Hematopoyesis prenatal

El primer sitio en el que se forman elementos figurados de la sangre es el mesodermo del
saco vitelino. En un primer momento aparecen los llamados islotes hemangiégenos que origi-
nan vasos sanguineos a partir de sus células mas periféricas y elementos figurados de la san-
gre a partir de las centrales. Los glébulos rojos en esta etapa son nucleados y mayores a los
definitivos. En una segunda etapa, el higado se transforma en el principal érgano hematopoyé-
tico de la vida fetal. Posteriormente la médula 6sea pasa a ser el sitio formador de células san-
guineas, funcién que mantendra en la vida postnatal. Los glébulos rojos fetales se caracterizan
por poseer hemoglobina con mas afinidad por el oxigeno que la de los eritrocitos postnatales,

esto le permite al feto sobrevivir pese a no estar en contacto directo con la atmésfera.

La excrecion fetal

Como otros procesos, la excrecion en el feto la realiza la placenta. Sin embargo, tanto el
mesonefros como el metanefros de los mamiferos forman orina. El primero de estos sistemas
renales forma orina hipoténica (no concentrada), mientras que el metanefros orina concentra-

da. La orina fetal pasa a la cavidad alantoidea o amniotica, segun la especie. Pese a que la
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formacién de orina no es indispensable para la vida fetal, los fetos sin rifiones tienen escasa

cantidad de liquido amniético o alantoideo.

El sistema endocrino fetal

El feto en si mismo tiene una actividad endocrina importante, sin embargo, existen marca-
das diferencias entre las distintas especies. Ademas de las hormonas propias, el feto se en-
cuentra expuesto a numerosas hormonas producidas por la madre y por la placenta. La glandu-
la adrenal desarrolla en algunas especies una corteza fetal que luego desaparece, esta corteza
fetal produce un androégeno que es transformado en estrogeno en la placenta e higado.

La hipofisis produce las hormonas que sintetiza durante la vida posnatal, en especial la
hormona del crecimiento que cumple importantes roles en el crecimiento fetal. Por otro lado, las
gonadotropinas hipofisiarias fetales regulan también la produccién de hormonas placentarias.
La tiroides por el contrario produce durante el periodo fetal, un numero importante de hormonas

en estado inactivo.

Maduracion del sistema nervioso

La maduracion del sistema nervioso persiste durante la vida fetal y los primeros tiempos de
la vida postnatal. Durante estas etapas se incrementa la mielinogénesis de los érganos. Dentro
de los érganos del encéfalo, el cerebelo tiene un crecimiento tardio, lo que lo hace particular-
mente sensible a ciertas enfermedades virales.

Muchos sectores sensitivos del sistema nervioso central necesitan de estimulos ambienta-
les para completar su desarrollo y maduracién. Se ha demostrado, por ejemplo, que el aisla-
miento olfativo de crias de ratas desde el nacimiento altera la organizacion normal del bulbo
olfativo. Durante este periodo de maduracion se integran los circuitos neuronales especificos

para cada conducta y también desaparecen muchas neuronas por apoptosis.

Metabolismo fetal

La tasa metabdlica por unidad de peso del feto es mayor que la postnatal, tanto en lo referen-
te al consumo de oxigeno como a la produccion de energia. En el mantenimiento de la tempera-
tura fetal (que es algo mayor que la materna) interviene principalmente la madre; por lo tanto, la
termorregulacion depende de la integridad del cordon umbilical. Tras el nacimiento, la lipdlisis en

el tejido adiposo pardo es fundamental para mantener la temperatura del recién nacido.
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Etapas del Parto

Se denomina parto a la expulsién del feto desde el utero de la madre a través del canal del
parto. El parto posee tres fases:

(a) La fase de dilatacion se caracteriza por las contracciones uterinas que estan acompa-
fiadas por la dilatacion del cérvix o cuello uterino. Una hormona local denominada prostaglan-
dina F2 alfa es fundamental para este proceso, mientras que la oxitocina liberada por la hipéfi-
sis activa las contracciones del musculo liso uterino.

(b) La fase de expulsion comienza cuando el cérvix alcanza su dilataciéon completa. En es-
ta fase las contracciones uterinas son sinérgicas con importantes contracciones de la pared
abdominal que transportan el feto a través de los distintos sectores del canal de parto.

(c) En lafase de alumbramiento se produce la salida del neonato, seguida de la expulsién
de las membranas fetales (secundinas). La eliminacion de componentes maternos (decidua)
depende del tipo de placenta.

Numerosas hormonas son fundamentales para el parto, en la oveja se sabe que el cortisol
determina que la placenta pase de ser formador fundamental de progesterona para serlo de
estrogenos, estos estrogenos estimulan la produccion de prostaglandina F2 alfa indispensable
para el parto. Otras hormonas como la relaxina, también son importantes para la paricion. La

regulaciéon hormonal del parto presenta grandes variaciones interespecificas.
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Actividad practica del capitulo 9

EJERCICIOS DE LA PRACTICA. EVOLUCION EMBRIONARIA TARDIA: DESARROLLO FETAL

1- Con las curvas de crecimiento que a continuacion aparecen, trabajar con los fetos e intentar
determinar la edad de gestacion, el periodo fetal en que se encuentran y los anexos em-

brionarios que posee. Se sugiere concurrir al practico con guantes, regla y calculadora.
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