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RESUMEN 

La lámina tecal del folículo preovulatorio del ovario de la 
gallina produce en forma primaria andrógenos y estrógenos. sin 
embargo, hasta el momento no se han descrito las características 
estructurales especificas, que se presentan en la lámina tecal, 
durante la maduración secuencial de los folículos preovulatorios. 

Por lo tanto, el objetivo del presente estudio fue 1) 
evaluar los cambios en el tejido esteroidogénico, los vasos 
sanguíneos y los islotes de células indiferenciadas en la lámina 
tecal de folículos preovulatorios en el ovario de la gallina, y 
2) correlacionar las modificaciones estructurales observadas, a 
través del desarrollo folicular, con la actividad 
esteroidogénica, ya reportada. 

Muestras de folículos preovulatorios de F5 a Fl clasificados 
en orden crei::iente de tamaf'ío, asi como de folículos amarillos 
pequef'íos (SYF), fueron obtenidos de gallinas White Leghorn para 
estudios de microscopia' de luz y su análisis morfométrico. 

Células esteroidogénicas típicas con abundantes vesículas 
lipídicas fueron identificadas al lado de vasos ·sanguíneos en la 
teca interna. Islotes de células indiferenciadas se observaron 
en la teca externa. El tejido esteroidogénico de la teca interna 
fue evidente en los folículos amarillos pequeños. Y considerando 
el crecimiento del folículo en desarrollo, el volumen total de 
células esteroidogénicas se incrementó del SYF al foliculo Fl. 

Los vasos sanguíneos alcanzaron el máximo desarrollo en el 
folículo más grande Fl. Por otro lado, los islotes de células 
indiferenciadas estuvieron notablemente reducidas en el folículo 
Fl. 

Los cambios estructurales aqui descritos, pueden estar 
correlacionados con las modificaciones ·en la secreción de 
andrógenos y estrógenos, durante la maduración del folículo 
ovárico. 
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CAMBIOS MORFOLOGICOS EN LA LAMINA TECAL DURANTE LA MADURACION DE 
LOS FOLICULOS PREOVULATORIOS EN EL OVARIO DE LA GALLINA DOMESTICA. 

!Gallus domestlcusl 

INTRODUCCION 

En la gallina, aunque no en todas las aves, solamente el 

ovario y oviducto izquierdos son funcionales. Durante el 

desarrollo embrionario se forman una gónada y un oviducto 

derechos, pero usualmente degeneran y solamente persisten unos 

rudimentos cuando nace el polluelo; sin embargo, algunas especies 

silvestres tienen dos ovarios, pero generalmente sólo un oviducto 

funcional. En la gallina, paloma y pata se han reportado un 

ovario y oviducto derechos persistentes, y en raras ocasiones 

ambos son completamente funcionales (Sturkie, 1965 y Gilbert, 

1971a). 

ESTRUCTURA DEL OVARIO 

A. EL OVARIO DERECHO 

El más notable aspecto de las aves es el establecimiento de 

una asimetria gonadal en la hembra. Aproximadamente, después de 

los J~ dias de incubación, varias células germinales 

primordiales han alcanzado el epitelio genital, esta zona genital 

es claramente aislada por vasos sanguineos y células 

mesenquimatosas del área mesonéfrica. El epitelio genital tiene 

una lámina basal bien definida, la cual frecuentemente es rota y 
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atravesada por 

primordiales. 

las células somáticas y las células germinales 

Por el 4o. d1a de incubación, del epitelio 

celómico surgen los cordones epiteliales internos, los cuales 

ahora pueden ser llamados cordones medulares primarios, cubiertos 

por el epitelio superficial, este último prolifera por mitosis e 

incorporación de células mesenquimatosas adyacentes (Merchant

Lar ios, 1978). 

Este modelo inicial de desarrollo pronto lleva a una nueva 

dirección, la cual es dependiente del sexo genético. En hembras 

las gónadas indiferenciadas de aves son formadas por los cordones 

medulares primarios, cubiertos con un epitelio superficial, el 

cual genera cordones secundarios en la gónada izquierda, que dará 

origen a la corteza ovárica fértil; tal proliferación no ocurre 

en la gónada derecha, por lo que la diferenciación sexual 

morfológica es asimétrica en hembras (Scheib, 1983). 

La gónada derecha, cuyo epitelio superficial era similar a 

la izquierda en los primeros estadios, sus células cúbicas se 

transforman en planas. Mientras que la gónada izquierda 

experimenta un crecimiento, asi como una proliferación del tejido 

del estroma y de la vascularizaci6n, hasta transformarse en un 

ovario con dos regiones topográficas bien definidas: la corteza y 

la médula (Merchant-Larios, 1978). 

El ovario derecho empieza a involucionar a partir del 9o. 

dia de desarrollo embrionario, siendo más evidente el dia 15, en 

este momento se detecta una intensa actividad enzimática positiva 

a fosfatasa ácida. Cuando se presenta la eclosión, el ovario tan 

sólo se aprecia como un vestigio rudimentario (Avila et al., 

1991). 
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B. EL OVARIO IZQUIERDO 

1. Posición, Irrigación Sanguínea e Inervación 

La reproducción en aves, a diferencia de otros grupos de 

vertebrados, es exclusivamente ovipara. El ovario izquierdo, el 

cual es el único órgano sexual primario funcional en la mayoria 

de especies de aves (Lofts y Murton, 1973), es de forma irregular 

y de color rosado, situado sobre el lado izquierdo de la cavidad 

abdominal cerca de la linea media. Se encuentra a un lado de 

las glándulas adrenales y tiene una cápsula de tejido conectivo 

fibroso que lo envuelve, al igual que a la glándula adrenal 

izquierda. Esta adherido a la pared corporal por un pequeño 

ligamento mesovárico y a la vena cava por un tallo ovárico o 

hilio, compuesto de tejido conectivo, vasos sanguíneos, nervios y 

músculo liso (Hodges, 1974). 

La irrigación arterial en el ovario es variable: 

generalmente se origina de la arteria gonadorrenal izquierda via 

su rama ovario-oviductal, y de ésta surge la arteria ovárica 

(Fig. 1), la que finalmente se disemina en todo el ovario. 

Dos venas drenan la sangre del ovario (Fig. 1) , la vena 

ovárica-craneal se une con la vena suprarrenal izquierda la cual 

se vacia en el lado izquierdo de la vena cava; la vena ovárica

caudal desemboca directamente en la parte ventral de la vena cava 

cerca de las venas ilíacas externas (King, 1982). 

Con respecto a la inervación, el ovario recibe ramas de una 

extensa red de ganglios, células nerviosas y nervios adyacentes 

dentro del tallo ovárico. Se localizan nervios colinérgicos y 
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(A) ARTERIAS 

Aorta. 

Ova.rio 
Gonadorrenal 

ovárica 

Renal 

(B) Cava 

ovárica- craneal 

Ova'rica.- caudal 

Fiq. 1 Diagrama que muestra la irrigación sanguinea del ovario: 
(A) las arterias, (B) las venas. 

adrenérgicos, lo cual indica que componentes simp~.ticos y 

parasimpáticos están presentes. La red simpática tiene varios 
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plexos en esta región y presenta nervios que se originan del So., 

60., 7o., y ocasionalmente 4o. torácico; y del lo. y 20. lumbar 

de la cadena ganglionar simpática. Muchos de los nervios están 

asociados con los vasos sanguineos y músculo liso de la médula y 

la corteza del ovario, pero otros corren directamente a los 

foliculos en desarrollo y maduros, cuyas funciones permanecen 

desconocidas (Gilbert, 1971a). 

2. El ovario Izquierdo Inmaduro 

En términos generales, el desarrollo ovárico se inicia el 3~ 

dia de desarrollo embrionario, cuando las células germinales 

primordiales son incorporadas. Durante el 60 y 7o. dia los 

cordones medulares primarios formados dan origen a la médula y a 

las células intersticiales medulares, las cuales a partir de este 

momento tienen las caracteristicas ultraestructurales de células 

productoras de esteroides, y presentan actividad 38-

hidroxiesteroide deshidrogenasa, ,6. 5-4 isomerasa ( 38-HSD) , 

actividad que se ha detectado a partir de los 6~ dias en el 

ovario de embriones de pollitas; a los 5~ en codorniz y a los 9 

dias en el de paloma (Weniger y Zeis, 1971; Scheib, 1983; 

Avila et~_!., 1991). 

Durante el So. y 110. dia se forma la corteza. 

Posteriormente, las ovogonias aparecen y se multiplican 

rápidamente alcanzando su número máximo el 170. dia, a partir de 

este momento tienden a disminuir hasta que ocurre la eclosión 

(Hughes, 1963). En el 60. dia se origina la diferenciación 

morfológica del ovario; el dia 140. aparecen las células 
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gonadotrópicas en la hipófisis iniciando su función, y a partir 

de este momento, esta glándula controla la esteroidogénesis. 

Ya que antes de este dia (Gilbert, 197lb), la esteroidogénesis 

era autónoma. 

Como puede observarse la gónada es capaz de producir 

hormonas sexuales antes que la diferenciación morfológica ocurra 

(Gilbert, 1971b). Actualmente es aceptado que la secreción 

estrogénica temprana, juega un papel importante en el control del 

desarrollo ovárico, asi como en la diferenciación de órganos y 

tejidos dependientes de estrógenos (Avila et ª1., 1991; Méndez

Herrera et al., 1993). 

A través del desarrollo embrionario, el ovario izquierdo es 

el más grande de las dos gónadas, ya que desde los Jlz dias se 

establece una asimetría en la distribución de las células 

germinales primordiales. Desde la eclosión hasta la madurez 

sexual, su tamaño se incrementa entre 10 y 15 mm de longitud por 

10 mm de ancho. Durante este periodo el peso permanece 

relativamente constante entre 0.3 y 0.5 g (Gilbert, 1971a). 

Esencialmente, el ovario consiste de médula y corteza, 

separada por una densa lámina de tejido conectivo, la túnica 

albuginea. La médula esta formada de cordones medulares 

primarios, y contiene tejido conectivo, nervios y .músculo liso; 

es probablemente la parte más vascular del ovario. La corteza 

contiene las ovogonias y ovocitos, y rodea a la médula casi 

completamente excepto a nivel del hilio; su superficie externa 

está cubierta por un epitelio cúbico (Gilbert, 197la). Fig. 2 
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............... MEDULA (Entrada de vasos 
1anguíneos ) 

GLANOULA 
ADRENAL 

Fiq. 2 Sección transversal que muestra la estructura del ovario 
y su relación con la aorta, adrenales y vena cava. 

3. El ovario Maduro 

Aproximadamente de las 18 a las 20 semanas de edad la 

gallina alcanza su etapa reproductiva, se presenta un aumento en 

el peso ovárico de 0.4 g a 2.0 g. En la madurez hay un rápido 

incremento al peso maduro entre 40 y 60 g, esto se debe sobre 

todo al desarrollo de cuatro a seis foliculos, los cuales crecen 

hasta alcanzar un diámetro de aproximadamente 35-40 mm antes de 

la ovulación; son de color amarillo y con·un visible plexo en su 

lámina superficial. Los ovocitos están contenidos dentro de 

foliculos adheridos por tallos a la masa principal del ovario 

(Fig. 3). Además numerosos y diminutos ovocitos menores de 1 mm 

diámetro, se localizan incluidos por debajo del epitelio 

7 



Fig. 3 Ovario de L!na gallina en período de puesta. El ovario 
se asemeja a un racimo de uvas, con cuatro o seis 
grandes folículos maduros (a) y miles de folículos más 
pequeños e inmaduros (b). El color amarillo de los 
folículos se debe a la presencia de vitelo. 
Inmediatamente después de la ovulación el folículo se 
transforma en un saco de paredes finas, el folículo 
postovulatorio (flecha). 

superficial. La corteza y médula juntas pesan cerca de 6. o g, 

casi el peso del ovario adulto en reposo, este incremento tarda 

en promedio de 9 a 14 días (Gilbert, 1971a; Hodges, 1974). 

El ovario de gallinas maduras generalmente contiene de 

cuatro a seis folículos preovulatorios, de 10-35 mm de diámetro. 

Estos folículos amarillos grandes que contienen vitelo, 

constituyen la mayor parte de la masa del ovario, se encuentran 

organizados en una jerarquía folicular y pueden ser clasificados 

con relación a su tamaño y a la secuencia ovulatoria diaria. 
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En orden decreciente de tamaño el folículo más grande se 

denomina Fl, le sigue el folículo F2, y así sucesivamente hasta 

llegar al folículo F5 que es el más pequeño (Fig. 4). El 

folículo Fl es el siguiente para ovular, posteriormente el 

folículo F2 se transforma en Fl, y la pared folicular remanente 

que queda después de la ovulación origina al folículo 

postovulatorio (Wells y Gilbert, 1984). Fig. 3 (flecha) 

Los folículos que entran en la jerarquía son reclutados de 

un vasto "almacen" de folículos más pequeños. Existen varios 

estadios de folículos pequeños que no han entrado a la jerarquía, 

y son clasificados (Nitta et -ª.l., 1991a) de acuerdo a su tamaño: 

folículos corticales (menores de 1 mm de diámetro) incluidos en 

el estroma ovárico, folículos pequeños blancos (aproximadamente 

de 1 mm de diámetro), folículos grandes blancos (2-4 mm de 

diámetro), y folículos pequeños amarillos (5-10 mm de diámetro) 

los cuales protruyen de la superficie del ovario. Existen en el 

ovario izquierdo en promedio 1000 folículos pequeños blancos, 10 

folículos grandes blancos y 5 folículos amarillos pequeños 

(Robinson y Etches, 1986). Los folículos pequeños menores de 10 

mm y el estroma ovárico, reciben en promedio el 50% del flujo 

sanguíneo del ovario, y la otra mitad corresponde a los folículos 

preovulatorios F5 a Fl (Scanes et al., 1932). Los folículos 

pequeños pueden entrar a la jerarquía folicular y ovular o bien 

transformarse en atrésicos. 

El ovario consta de una corteza externa, también llamada 

zona parenquimatosa, y una médula interna o zona vasculosa. La 

primera está constituida por folículos en diversos grados de 
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Fig. 4 
Jerarquía Folicular. Clasificación de los folículos 
preovulatorios de la gallina, el folículo más grande 
es el Fl y el más pequeño es el FS, también se observa 
un folículo pequeño amarillo (SYF). 

maduración, así como por folículos atrésicos y postovulatorios en 

proceso de regresión. 
En la médula corren vasos sangu.ineos, 

linfáticos y nervios, que in·igan 
e inervan a las estructuras 

corticales (Lofts y Murton, 1973). En el ovario cerca de 

2,500 ovocitos son visibles a simple vista 
y, aproximadamente, 

12, ooo son de tamaño microscópico. Otros han estimado que el 

número de ovocitos en la gallina puede ser del orden de millones. 

Sin embargo, solamente unos pocos de éstos alcanzan la madurez y 

son ovulados (Sturkie, 1967; Gilbert, l971a). Fig. 3 

Además del ovario, el aparato reproductor de la gallina en 
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período de puesta, está constituido por el oviducto, el cual 

puede alcanzar un tamaño aproximado de 65 cm. El oviducto está 

constituido por varias partes: infundíbulo, magnum, istmo, útero 

y vagina {Fig. 5); en esta fotografía se observa un huevo en el 

útero. En el infundíbulo se produce la fecundación y la segunda 

división de maduración, que da lugar al óvulo. Las glándulas de 

la pared del oviducto son las responsables de la formación de la 

albúmina y de la cáscara del huevo. El huevo permanece en el 

infundíbulo 15 minutos, en el magnurn 3 h, en el istmo 75 min, en 

el útero 20 h y en la vagina pocos segundos, lo que da un total 

de 24 h aproximadamente. Cuando la gallina entra en un periodo 

de reposo, la longitud del oviducto se reduce dramáticamente 

hasta alcanzar aproximadamente los 15 cm {Sturkie, 1967). 

4. Proliferaoi6n de ovogonias 

El mayor número de células germinales primordiales se 

observan entre 50 a 55 h del desarrollo embrionario, en áreas 

extraembrionarias del blastodermo, y por vía sanguínea 

(Merchant-Larios et -ª.J.., 1989) y tal vez también a través de 

movimientos ameboideos y mecanismos quimiotácticos llegan al 

epitelio genital, en donde se dividen por mitosis, aumentando su 

número rápidamente. En embriones de pollitas a partir del 9o. 

día de incubación se observan ovogonias en la corteza del ovario 

izquierdo, organizadas en pequeflos grupos o nidos. Entre el 9o. 

y 170. día las ovogonias aumentan aproximadamente 25 veces y las 

mitosis se suceden por regiones; sin embargo, el primer día post-· 

eclosión, degeneran cerca del 30% de las ovogonias en etapa de 

mitosis o interfase (Tokarz, 1978). 
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Fig. 5 Oviducto de una gallina en 
diferentes partes: (a) 
(e) istmo, (d) útero, y 
aprecia un huevo. 

período de puesta. Con sus 
infundíbulo, (b) magnum, 

(e) vagina. En el útero se 

Cuando las ovogonias inician la primera división 

meiótica, reciben el nombre de Ovocitos, y el proceso se denomina 

Ovogénesis. La ovogénesis en aves se lleva a cabo durante el 

desarrollo embrionario y posiblemente con muy pocas excepciones, 

concluye en el momento de la eclosión. Se inicia el 130. y 140. 
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día de incubación, y finaliza el dia 20; los ovocitos en el 

embrión de pollo se observan inicialmente en la zona cortical 

central, y la mayoria de ellos se encuentran en el estadio de 

diploteno de la primera división meiótica , el cual es de larga 

duración en las aves (Tokarz, 1978) . Respecto al control 

hormonal, en la proliferación de ovogonias y la ovogénesis, se 

presume que en las aves es independiente de esteroides gonadales 

y gonadotropinas (Tokarz, 1978). 

s. Foliculogénesis 

Cuando el ovocito primario ha llegado a la etapa de 

diploteno de la profase meiótica, es rodeado por algunas células 

foliculares planas y encerrado por una membrana basal, 

(Guraya, 1978), de esta manera se forma una unidad independiente 

del medio ambiente circundante, y a este proceso se le denomina 

foliculogénesis (Peters, 1978). 

La foliculogénesis en las pollitas se inicia después de la 

eclosión, aproximadamente entre el 4o. y 5o. dia (Tokarz, 1978). 

Respecto al origen de las células foliculares en mamiferos, se 

postula que provienen de las células somáticas de los cordones 

sexuales (Merchant, 1975) . Mientras que en aves, se plantea que 

derivan de las células indiferenciadas del estroma circundante 

(Guraya, 1978). 

Los primeros f oliculos aparecen en el interior y parte 

central de la corteza, progresando hacia .la zona externa, hasta 

que todos los ovocitos se encuentren formando parte de los 

foliculos. Se desconocen las causas que inducen la 
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foliculogénesis; sin embargo, un prerrequisito para la formación 

de folículos es la presencia de ovocitos en la gónada, sugiriendo 

que estos son necesarios para la inducción de la organización 

folicular, aunque desde luego, pueden existir otros mecanismos 

moduladores (Peters, 1978). 

En el primer mes post-eclosión el ovario de pollitas es 

sumamente activo en la formación, crecimiento y desarrollo 

folicular. A los 15 d1as de la eclosión se observan ovocitos 

pequeños rodeados por una capa ünica de células foliculares 

planas, en el d1a 22 sus células se transforman en cübicas; a 

partir de este momento y hasta el d1a 29 las células forman un 

tejido epitelial pseudoestratificado cilíndrico, y el ovocito 

crece a un tamaño intermedio debido a la intensa acumulación de 

vitelo; este tipo de ovocito constituye la población más estable 

del ovario. Finalmente, se aprecian del d1a 29 al 36 ovocitos 

grandes con un tejido epitelial simple cübico, en un porcentaje 

mucho menor (Méndez-Herrera, 1989). 

Del d1a 17 al 3 6 post-eclosión, el nümero de células 

germinales se reduce un 98% de forma similar que en mamiferos. 

En relación con la atresia folicular, entre el dia 15 y 36 se 

elimina más de la mitad de la población folicular, aunque, 

foliculos atrésicos se observan en todas las ed¡¡.des (Méndez

Hf~rrera, 1989). 

6. Estructura de la Corteza 

a. Epitelio Superficial. La superficie del ovario está 

cubierta por el epitelio superficial, el cual consiste de una 
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sola lámina de células cuya forma varia considerablemente 

dependiendo de la posición que ocupa sobre la superficie del 

ovario. Normalmente son células cúbicas, con un grosor 

aproximado de 5 pm y un núcleo redondo. Sin embargo, en áreas 

donde el epitelio está bajo tensión como los sitios que rodean a 

los ovocitos en rápido crecimiento, las células epiteliales se 

transforman en planas y su núcleo es fusiforme. Sobre los más 

grandes foliculos las células se observan siempre escamosas. 

Debajo del epitelio superficial se encuentra una delicada capa de 

tejido conectivo denso, la túnica albuginea, que surge 

aproximadamente el 140. dia de desarrollo embrionario (Hodges, 

1974). 

b. El Estroma. Se localiza por debajo de la túnica 

albug1nea, está formada por tejido conectivo laxo, el cual 

consiste de un gran número de fibras de colágena de grosor fino y 

medio, en cuya estructura se localizan gran cantidad de pequefios 

vasos sanguineos, con diferentes tipos celulares dispersos, 

donde el fibroblasto es la célula predominante (Hodges, 1974). 

c. Otros Tipos Celulares 

Eosin6filos. Se localizan de manera aislada o en grupos, en 

la parte externa de la corteza, particularmente en ovarios 

maduros. 

Células Intersticiales. En el ovario maduro estas células 

se pueden organizar en grupos o nidos y localizarse.en la médula, 

en el estroma cortical o en la teca folicular. Respecto a su 

origen se ha sugerido que todas son derivadas de un sólo tipo 
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celular, el cual se origina en la médula del embrión y migra a su 

localización definitiva durante el desarrollo del ovario. Las 

células intersticiales son redondas o poligonales, con un núcleo 

redondo u ovoide. Su citoplasma es claro·, tal vez debido a la 

presencia de un gran número de vesiculas lipídicas. En el ovario 

maduro casi no se observan, presumiblemente porque se han 

incorporado a la teca folicular (Hodges, 1974). 

Células Vacuo lares, Se aprecian particularmente en la 

corteza áe ovarios viejos. El citoplasma de estas células 

contiene numerosas vacuolas de grasa, su núcleo es pequeño y con 

apariencia de estar en proceso de degeneración. Tienen similitud 

con las células granulosas en degeneración de foliculos 

postovulatorios (Hodges, 1974). 

d. Ovocito. 

En la corteza ovárica, todos los ovocitos son del tipo 

primario hasta poco antes de la ovulación. La maduración se 

inicia en el f oliculo totalmente desarrollado y es concluida en 

el oviducto. Comprende dos divisiones sucesivas y diferentes, la 

primera división origina un ovocito secundario y el primer cuerpo 

polar, ocurre aproximadamente 2 h antes de la ovulación, y puede 

estar bajo control de la hormona luteinizante (LH) (Gilbert, 

197la). 

La segunda di visión de maduración ocurre en el oviducto, 

subsecuente a la ovulación (donde, tal vez la penetración del 

espermatozoide es esencial para que esta división pueda ocurrir). 

Se presenta la reconstitución de la cromatina dentro de una 
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definitiva membrana nuclear y se forma el pronúcleo femenino. En 

las aves la hembra es el sexo heterogamético (ZW), y el macho el 

homogamético (ZZ), (Merchant-Larios, 1978); por tanto, el sexo 

del futuro embrión es determinado antes de la ovulación por la 

hembra y no en el momento de la fertilización como en mamíferos 

(Gilbert, 197la). 

Los ovocitos en desarrollo miden en promedio de 30 a 400 }lm 

de diá.metro. Cada ovocito consiste de· un núcleo o vesícula 

germinal en posición central, con uno o dos nucleólos y cromatina 

difusa. En todos los ovocitos mayores a 200 pm de diámetro, se 

encuentra a un lado del núcleo una masa granular, . el cuerpo de 

Balbiani, el cual consiste de esferas de vitelo, mitocondrias y 

el complejo de Golgi (Hodges, 1974) 

El depósito de vitelo durante el desarrollo post-embrionario 

del ovocito, puede ser dividido en 3 fases: (1) Un periodo de 

lento crecimiento por el almacenamiento de vitelo, que consiste 

principalmente de grasa neutra, perdurable por meses o incluso 

años, (2) una fase intermedia, cuando algo de proteína de vitelo 

es adicionada, la cual dura cerca de 60 dias, y (3) el periodo 

final, de 7 a 11 dias, momento en el que la mayor parte de vitelo 

se agrega y el ovocito incrementa su peso de 0.5 g a 19 g. En 

esta etapa el ovocito puede culminar con la ovulación, o la 

atresia folicular (Gilbert, 197la). 

7. Estructura del Folículo Maduro 

El término folículo (del lat. folliculus), significa cripta 

o pequeño saco. La parte más sobresaliente de un ovario activo 
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es un gran número de grandes fol1culos, los cuales están 

atravesando los estadios finales de rápido crecimiento y 

acumulación de vitelo. Tales ovocitos miden normalmente de 1.5 a 

3. 5 cm de diámetro y están encerrados dentro .de fol1culos 

sostenidos por un tallo, debido a esto, los folículos se 

proyectan de la superficie del ovario (Hodges, 1974). 

La pared del folículo maduro está constituido de adentro 

hacia afuera por las siguientes partes: membrana vitelina, zona 

radiata, lámina perivitelina, granulosa, membrana basal, teca 

interna, teca externa, tejido conectivo derivado del estroma 

ovárico, epitelio superficial y el tallo folicular (Gilbert, 

197la) Fig. 6 

El tallo folicular o pedículo, consiste de vasos sanguíneos, 

nervios con fibras colinérgicas y adrenérgicas (Callebaut, 1988) 

y fibras musculares lisas intercalados en el tej~do conectivo. 

Periféricamente, cubriendo el tallo y al folículo, se localiza el 

epitelio superficial cúbico o plano, por debajo de este se sitúa 

el tejido del estroma cortical, el cual en los folículos más 

grandes puede reducirse a una muy delgada lámina de tejido 

conectivo laxo (Gilbert, 1971a). 

El estigma es una banda blanca en la superficie de los 

folículos, se localiza opuesta al tallo. Es normalmente una 

banda simple que mide cerca de 2 o 3 mm· de grosor y que puede 

llegar a trifurcarse; en un fol1culo maduro es claramente visible 

debido a que es relativamente a vascular. Es una región 

especializada de la pared folicular, que se rompe en el momento 

de la ovulación para la liberación del ovocito Fig. 6 (Gilbert, 

1971a; Hodges, 1974). 
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Fig. 6 Diagrama de la estructura folicular. Las dimensiones de 
las estructuras han sido amplificadas. 

El folículo propiamente dicho, consta de: la membrana 

vitelina, zona radiata, lámina perivitelina, membrana granulosa o 

epitelio folicular, membrana basal, teca interna y teca externa 

(Hodges, 1974). 

e. ULTRAESTRUCTURA DEL FOLICULO OVARICO (Ovocito en Interfase) 

Membrana granulQsa. La membrana granulosa o epitelio 

folicular es la lámina de células inmediatamente adyacentes al 

ovocito, las cuales lo rodean y es avascular (Gilbert, 1971a). 

Los ovocitos primordiales están asociados con algunas células 

19 



foliculares planas, cuyo citoplasma muestra un pobre desarrollo 

de organelos y RNA; también se aprecian algunas inclusiones 

lipídicas compuestas de fosfolipidos y triglicéridos (Guraya, 

1978). Con el desarrollo del ovocito, en folículos 

previtelogénicos en crecimiento, las células foliculares se 

incrementan en número para formar una sola lámina de células 

cúbicas (Lofts y Murton, 1973). En ovocitos de tamaño intermedio 

(aproximadamente de 0.4 mm - 4.0 mm), el epitelio gradualmente se 

desarrolla a pseudoestratificado cilíndrico. Las células 

foliculares se tornan largas debido al desarrollo de organelos y 

citoplasma, su núcleo es ovoide y en el se observa un prominente 

nucléolo. En este estadio intermedio de crecimiento del ovocito, 

es cuando el epitelio alcanza su máxima altura, pero su tamaño es 

otra vez reducido en los grandes folículos vitelogénicos, y el 

epitelio pseudoestratificado cilíndrico es finalmente cambiado a 

una sola lámina, consistente de células cúbicas o planas. La 

estructura pseudoestratificada del epitelio folicular, responde a 

un proceso de adaptación a las demandas del ovocito en rápido 

crecimiento (Guraya, 1978). 

En el citoplasma de los folículos previtelogénicos grandes y 

vitelogénicos tempranos, se aprecia una masa basófila 

yuxtanuclear (retículo endoplásmico rugoso y ribosomas libres, 

ricos en RNA y proteínas), complejo de Golgi, mitocondrias, y 

gránulos lipídicos de tamaño variable; consistentes 

principalmente de fosfolípidos y algunos triglicéridos. También 

se observan centríolos, filamentos finos, microtúbulos y gránulos 

de glucógeno. La presencia de un bien desarrollado retículo 
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endoplásmico rugoso, y muchos ribosomas libres en las células 

foliculares, es indicativo de su alta actividad de sintesis, 

necesarios para la secreción de las cubiertas del ovocito. El 

complejo de Golgi adyacente al reticulo endoplásmico rugoso, 

muestra un menor desarrollo en la fase tardia del crecimiento del 

ovocito, sugiriendo que su actividad secretoria es mayor en los 

ovocitos previtelogénicos. El observar abundante RNA en el 

citoplasma de las células foliculares, es sugestivo de una gran 

actividad nuclear. Los gránulos l~pidicos parecen ser 

transportados de las células foliculares al interior del ooplasma 

y presumiblemente son los precursores del vitelo. La acumulación 

de glucógeno en la superficie externa, indica que también pueda 

ser transportado al ovocito (Hodges, 1974; Guraya, 1978). Por 

tanto, las posibles funciones de las células foliculares parecen 

ser: secretar lipidos, glucógeno, proteinas, y RNA y estos 

migran a través de la célula folicular hasta el interior del 

ovocito. Esta conclusión está basada principalmente en 

consideraciones de sus caracteristicas citológicas, 

autorradiográficas e histoquimicas. Es posible que estas 

sustancias sirvan principalmente para nutrir al ovocito, puesto 

que es una célula excepcionalmente grande, la cual es encapsulada 

por las células foliculares; y de esta forma, ayuden a preparar 

al ovocito para la fase final de formación de vitelo, y la 

embriogénesis temprana. Los procesos de pinocitosis, fagocitosis 

y difusión, juegan un papel esencial en la transferencia de 

sustancias a través de las membranas de las células foliculares y 

el ovocito de los foliculos en crecimiento. 
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Simultáneamente, las células foliculares durante el periodo 

preovulatorio empiezan a desarrollar las caracteristicas 

cito lógicas de células secretoras de esteroides, en lugar de 

células que sintetizan proteinas (Guraya, 1978). 

Células teñidas de oscuro y claras han sido demostradas en 

el epitelio folicular de varias especies de aves. Las células 

oscuras, están en procesos de degeneración y son gradualmente 

resorbidas, sus productos consisten de DNA, RNA, proteinas y 

lipoproteinas, aparentemente sirven para nutrir al ovocito aviar 

en crecimiento. Esto constituye un proceso de adaptación 

interesante, mediante el cual varias células foliculares 

degeneran para proporcionar, directa o indirectamente, sustancias 

para el desarrollo del ovocito en sus procesos de crecimiento, y 

también para la embriogénesis temprana (Guraya, 1978). 

Las células epiteliales foliculares poseen en su superficie 

apical protuberancias, las cuales se proyectan en el interior de 

la membrana del ovocito. Estas protuberancias constituyen 

adaptaciones poco comunes de la superficie de membrana, que dan 

origen a organelos membranosos altamente especializados 

caracteristicos de los foliculos previtelogénicos en desarrollo 

de los ovarios en aves, denominados <<lining bodies>>, y se 

considera que juegan un papel esencial en la formación temprana 

de vitelo. Estos <<lining bodies>> sólo se presentan en aves y 

tortugas, más no en otras especies de vertebrados (Hodges, 1974; 

Guraya, 1978). 

Los <<lining bodies>> también se conocen con los siguientes 

nombres: transosomas, premitocondrias, organelos únicos en su 
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género, macrocuerpos, cuerpos vesiculares y membranas terminales. 

Se han identificado cinco categorías de <<lining bodies>>: (la.) 

ves1culas pequefias de superficie lisa (de aproximadamente 40 nm), 

localizadas en el citoplasma, (2a.) ves1culas grandes de 

superficie lisa (0.5 pm), que contienen material finamente 

granular, (3a.) ves1culas de tamafio similar al anterior, pero que 

contienen material electrodenso parecido a lisosomas, ( 4a.) 

parches, los cuales son probablemente grasa neutra, y (5a.) 

vacuolas grandes vacias, quienes pueden formar un sistema de 

intercomunicación (Hodges, 1974). 

Estas estructuras membranosas que se originan del epitelio 

folicular aumentan en número justo antes del depósito de vitelo. 

También se ha postulado que corresponden a bolsas de ribosomas, 

que al situarse en el interior del ovocito son activos en la 

elaboración de enzimas involucradas en la organización, 

modificación y eventual lisis de gránulos de vitelo. Finalmente, 

se sugiere que intervienen en la transferencia de materiales de 

las células foliculares al ovocito, donde pueden actuar como un 

estimulo (Guraya, 1978). 

Membrana vitelina. Es la membrana limitante del vitelo, con 

apariencia granular y fibrilar, su principal constituyente es la 

membrana plasmática del ovocito. se le considera una membrana 

primaria, ya que se origina del propio ovocito. 

Zona radiata. En los estadios iniciales del desarrollo 

folicular, la membrana celular del ovocito y del epitelio 

folicular se encuentran unidas por medio de desmosomas. No se 
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observa en este momento ningún tipo de material. Con el 

crecimiento del ovocito, algo de sustancia FAS-positiva empieza a 

acumularse entre la membrana plasmática del ovocito y la 

membrana apical de las células foliculares; esto es el inicio de 

la formación de una zona de material FAS-positiva, la cual 

también tiñe para proteinas, consiste principalmente de 

glucoproteínas. En la parte más interna de esta área de material 

homogénea, una zona estriada se desarrolla, la cual es denominada 

zona radiata. Las estriaciones corresponden a las 

microvellosidades que se originan de la superficie del ovocito, 

que junto con los procesos celulares del epitelio folicular que 

se proyectan hacia el ovocito, forman la zona radiata (Guraya, 

1978). 

Wyburn et al., (1965) indica que la zona radiata se encuentra 

presente en todos los foliculos, a partir de los 7 mm de diámetro 

(foliculos de crecimiento rápido, 8 a 9 dias preovulatorios), y 

que ultraestructuralmente está formada por tres elementos que 

son: los procesos citoplásmicos del ovocito y los de las células 

granulosas y entre ambas, la sustancia granular de la lámina 

perivitelina. Esta apariencia estriada de la membrana plasmática 

del ovocito, se mantiene a lo largo de todo el periodo 

preovulatorio, y se piensa que favorece la absorción de 

sustancia sustancias necesarias para la sintesis de vitelo. 

Esta zona de aproximadamente 5 Jlm de grosor, no es 

estrictamente una membrana, pero es la región de contacto entre 

el ovocito y el foliculo (Gilbert, 1971a). Se piensa que la 

función de esta adaptación estructural es aumentar la superficie 
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de absorción del ovocito y facilitar el transporte de material 

nutritivo hacia él, directa o indirectamente, desde las 

proyecciones de las células foliculares, por lo que los procesos 

de difusión, pinoci tos is y fagocitos is juegan un papel 

importante (Guraya, 1978). 

Lámina perivitelina. Es una zona delgada acelular, 

probablemente secretada por las células granulosas. En el 

foliculo temprano escasamente mide 1 µm de grosor, pero se 

incrementa a 3 }!ID en promedio antes de la ovulación (Gilbert, 

1971a) . La lámina está constituida por una sustancia granular y 

material electrodenso que le da una apariencia homogénea, por lo 

que se le considera una membrana secundaria.del ovocito. Aparece 

en los foliculos de 7 mm y mide 1 µm de grosor, en los foliculos 

de 15 mm (fase de crecimiento rápido, 5 dias preovulatorios), se 

ensancha, a cerca de 2 )lm y se observan además elementos 

fibrilares. La lámina perivitelina separa la superficie apical 

del epitelio folicular de la membrana del ovocito, y se extiende 

dentro de la zona radiata. Se considera que es el equivalente a 

la zona pelúcida en mamiferos (Wyburn et 2].., 1965). 

Membrana basal. Separando las células de la teca interna de 

la membrana granulosa, se localiza una membrana basal distintiva, 

de aproximadamente 1 )lnt de grosor, de composición glucoproteica 

(Hodges, 1974). El desarrollo de la membrana basal varia 

enormemente en los diferentes estadios del crecimiento folicular, 

y constituye una barrera de permeabilidad selectiva entre la 

capa granulosa y la lámina tecal. Sus caracteristicas 
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bioquimicas y biofisicas cambian durante la maduración de la 

pared del foliculo, suministrando los requerimientos 

nutricionales y metabólicos del ovocito en crecimiento. En el 

análisis bioquimico se identifica un componente finamente 

fibrilar que corresponde a colágena y un material amorfo de 

glucosaminoglicanos (Guraya, 1978) y fibronectina, cuya 

producción es activada por la hormona luteinizante (LH) (Asem et 

ru,., 1992). 

Membrana tecal. La teca consiste de células· del estroma, 

fibras de colágena, vasos y capilares sanguineos; la vasculatura 

sanguinea y la red de colágena progresivamente se incrementa con 

el desarrollo del foliculo. En la pared de los grandes 

foliculos, las fibras de colágena forman haces sobresalientes 

organizados concéntricamente. La membrana tecal se divide en, 

teca interna y teca externa, y está separada de la capa 

granulosa por la membrana basal (Guraya, 1978). 

Teca interna. Esta lámina es mucho más delgada que la 

externa, ya que en relación con esta, solamente ocupa un tercio o 

un cuarto de su grosor. consiste de una lámina compacta de 

células fusiformes, la mayoria de las cuales parecen ser 

fibroblastos con fibras de colágena entremezcladas, y células 

productoras de esteroides, descritas inicialmente por Dahl 

(1970}. 

Wyburn et al., (1965) divide a la teca interna en 3 láminas: 

una lámina interna delgada de fibras de colágena, una lámina 

media que consiste predominantemente de fibroblastos y una 
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lámina externa de células denominadas vacuoladas por sus 

caracter isticas morfológicas. Actualmente se sabe que la 

principal población celular de la teca interna corresponde a las 

células vacuo ladas, también conocidas 

glandulares o esteroidogénicas (Nitta 

relación a la diversa nomenclatura 

como intersticiales, 

et al., 1991b). Con 

que se emplea en la 

literatura para citar a estas células, considero que no es 

correcto denominarlas intersticiales, puesto que presentan una 

localización definida en la teca interna, ni tampoco glandulares 

ya que es obvio que son células con caracteristicas secretoras; 

por lo que un nombre que precisa su posición y función, es el de 

célula esteroidogénica tecal (razón por la cual, es el término 

que será empleado en el presente estudio). 

El grosor de las tecas interna y externa, asi como su 

estructura, tienden a variar de acuerdo con el tamaño del 

foliculo (Hodges, 1974). No existe diferenciación de la membrana 

tecal entre su porción interna y externa en el estadio de 1 mm. 

Hasta el momento en que el diámetro se incrementa a 2 mm, son 

visibles ambas capas (Wyburn et al., 1965; Hodges, 1974). 

Las células esteroidogénicas teca les desarrollan 

gradualmente los organelos caracteristicos de las células que 

secretan esteroides: incremento de reticulo endoplásmico liso, 

mitocondrias con crestas tubulares y el aumento de vesiculas 

lipidicas (Dahl, 1970; 1971). Estudios realizados a nivel 

ultraestructural e histoquimico muestran que las células 

esteroidogénicas tecales poseen la maquinaria citoplásmica para 

la biosintesis de hormonas esteroides y constituyen elementos 
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esenciales durante la maduración de la pared folicular. Células 

similares se han observado en la teca interna del gorrión y grajo 

(Lofts y Murton, 1973). Las células epiteliales foliculares, sin 

embargo, no poseen las caracteristicas de células secretoras de 

esteroides durante el desarrollo folicular, como ya se señaló, 

lo que indica que las células esteroidogénicas tecales, 

constituyen las células secretoras más importantes a través del 

proceso de maduración (Guraya, 1978). 

En cuanto al origen de las células esteroidogénicas, Gilbert 

(l97lb) sugiere que todas las células localizadas en la médula, 

corteza y teca derivan de un sólo tipo celular, que se origina 

en la médula embrionaria y migra a las otras regiones durante el 

desarrollo ovárico; aunado a la similitud histológica que 

presentan las células esteroidogénicas de -la médula y la corteza. 

Más recientemente, se han identificado células esteroidogénicas 

tipicas a partir de los 7 d1as de desarrollo embrionario; y entre 

los 15 a 19 d1as, éstas se situan en la porción médular y en la 

médula yuxtacortical del ovario (Avila et al., 1991). Por otro 

lado se ha descrito un compartimento epitelial en la médula 

yuxtacortical del ovario de pollitas recién nacidas y se han 

reconocido 2 tipos celulares: células esteroidogénicas típicas y 

células poco diferenciadas, por lo que se piensa que tal vez los 

precursores de las células esteroidogénicas de la teca interna, 

se originen de esta porción (Pedernera et al., 1988). 

A través del desarrollo folicul~r las células poco 

diferenciadas migran hacia los foliculos en desarrollo y 

originan las células esteroidogénicas típicas, que 'se localizan 
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en la teca inmediatamente después de la capa fina de fibroblastos 

que rodea a la capa granulosa. De esta manera las células 

esteroidogénicas tipicas se van organizando en la lámina tecal de 

los diferentes tipos de foliculos pequeños. En .los foliculos 

corticales y foliculos pequeños blancos se aprecia una lámina 

tecal simple, la cual presenta células esteroidogénicas tipicas, 

que a partir de este momento ya se pueden denominar células 

esteroidogénicas tecales (CET); los foliculos grandes blancos con 

una distintiva teca interna y teca externa, muestran CET en ambas 

láminas, estando en mayor proporción en la teca externa; y en los 

foliculos pequeños amarillos las CET se sitüan en la teca 

interna, quedando anatómicamente separadas de la teca externa. 

A partir de este momento la localización de las CET, en la teca 

interna de la pared folicular, queda perfectamente definida 

(Nitta et al., 199la). 

Teca externa. La teca externa normalmente comprende la 

mayor parte del grosor de la pared folicular. Periféricamente se 

fusiona con el tejido cortical adyacente e internamente linda con 

la teca interna. Esta constituida por tejido conectivo denso 

fibroso, con fibras de colágena que se organizan de manera 

paralela concéntricas al foliculo. Las fibras son más gruesas y 

aparentes en la unión entre teca interna y externa. Numerosas 

hileras de fibroblastos se sitüan entre las fibras, y también se 

llegan a observar escasas fi.bras elásticas diseminadas en esta 

lámina. De acuerdo a Nitta et ª1·, (199lb), los fibroblastos 

localizados en esta capa presentan una modalidad fisiológica 

diferente que aün no está bien definida. 
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La teca externa contiene además fibras musculares lisas, 

aunque la descripción de su distribución y organización varia 

considerablemente; cerca del tallo son más gruesas y se adelgazan 

hacia la zona ecuatorial del folículo, no siendo apreciables en 

la porción distal del mismo (Hodges, 197 4 ¡°. 

Guraya (1978) reporta la presencia de células 

indiferenciadas parecidas a fibroblastos, las cuales muestran 

elementos de retículo endoplásmico granular, ribosomas libres, 

mitocondrias y una pequefia zona de Golgi. 

En el estudio de folículos preovulatorios a nivel de teca 

externa, se indica la existencia de islotes de células 

epiteliales relativamente indiferenciadas, delimitados por una 

lámina basal, localizados entre las hileras de fibroblastos. 

Ultraestructuralmente estas células epiteliales presentan un 

núcleo alargado con heterocromatina periférica y un evidente 

nucléolo, su citoplasma muestra poco retículo endoplásmico 

rugoso, polisomas, mitocondrias con crestas lamelares, y 

ocasionalmente se observan inclusiones lipídicas (Velázquez et 

ª1·, 1991). Por otro lado, en la médula yuxt.acortical del 

ovario de pollitas recién nacidas, se ha descrito la presencia de 

células poco diferenciadas (Pedernera et. al., 1988). Por lo que 

es posible que esta subpoblación identificada en pollitas, podria 

ser encontrada en la teca externa del ovario adulto. 

En la codorniz japonesa, entre las células superficiales de 

la teca externa, se ha descrito la presencia de una porción del 

sistema <<chordolacunar>>, el cual corresponde a espacios o 

lagunas que pueden estar implicados en la expansión de los 
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grandes folículos para el rápido crecimiento del ovocito aviar 

{Callebaut, 1988). En esta misma especie, se señala la 

existencia de <<black holes>>, que son interrupciones circulares 

de la teca externa y contienen una vena radial en forma de 

embudo. El número de <<black holes>> se incrementa paralelamente 

con el desarrollo folicular, parecen constituir un sistema de 

adaptación de la teca y sistema circulatorio para el rápido 

crecimiento folicular. Asi mismo, podrian funcionar como 

válvulas locales para la regulación de la circulación sanguinea a 

través de la teca interna (Callebaut et al., 1990). 

Callebaut fil y., ( 1990) indica que se presenta un 

incremento prolongado en el número de células tecales durante el 

periodo de rápido crecimiento folicular. Sin embargo, no precisa 

si ésto ocurre en teca interna o externa. 

IRRIGACION SANGUINEA DEL FOLICULO MADURO 

La irrigación sangu1nea del foliculo maduro ha sido descrita 

en detalle por King (1982), y corroborada por Callebaut {1988). 

Sistema arterial. Las arterias foliculares son mucho más 

simples y espaciosas que las venas. Surgen como ramas de las 

arterias contorneadas en la zona vascular del ovario. Existen de 

dos a cuatro en cada folículo maduro. Después de pasar a través 

del tallo folicular las arterias se ramifican en una lámina 

arterial externa y media, donde existe una red de venas, 

fundamentalmente entre las láminas venosas externa y media a 

nivel del tejido conectivo del estroma. Posteriormente, las 
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arteriolas penetran en la teca externa y· forman una importante 

"red capilar arterial" por debajo de la membrana basal en la teca 

interna. Esta red de capilares está íntimamente unida a la 

membrana basal de la capa granulosa, pero nunca penetra en ella. 

Fig. 7 

Sistema venoso. Comparadas con las 

foliculares parecen ser sumamente amplias y 

arterias, las venas 

mucho más complejas. 

Forman tres capas distintas de venas interconectadas, dispuestas 

concéntricamente alrededor del ovocito en crecimiento: 1) Red 

venosa interna, formada por capilares venosos que rodean a la 

capa granulosa y que se continúan directamente de la red capilar 

arterial, drenan por vénulas a la lámina venosa media; 2) La 

lámina venosa media, formada por una red profusa y extensa de 

venas anastom6ticas en el tejido conectivo del estroma que rodean 

la teca externa, drenan en la lámina venosa externa; 3) La 

lámina venosa externa o plexo venoso es la más simple y está 

formada de venas típicas en las regiones periféricas del estroma 

de la pared folicular. Drenan en dos o cuatro venas del tallo 

folicular. Fig. 7 

Se ha demostrado que los cinco folículos preovulatorios 

reciben aproximadamente el 50% del flujo sanguineo total ovárico, 

con un incremento progresivo del flujo sanguíneo durante la 

maduración folicular, del folículo F5 al foliculo Fl, siendo 

mayor en este último, mientras que en el folículo postovulatorio 

hay un dramático descenso. El alto flujo sanguíneo a los cinco 

principales foliculos preovulatorios puede explicarse por, la 

necesidad en el transporte de precursores para la deposición de 
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J.l'ig. 7 Esquema del sistema arterial y venoso en la pared del 
foliculo maduro. La localizaci6n de las partes del 
sistema fueron tornadas de King (1982). 

vitelo, asi como el suministro de oxigeno y nutrientes esenciales 

para la esteroidogénesis (Scanes et al., 1982). 

INERVACION DEL FOLICULO MADURO 

El foliculo se encuentra muy inervado con células y fibras 

nerviosas. La pared tiene una inervaci6n similar a la del tallo 

folicular, pero es menos profusa. S6lo unas cuantas fibras 

alcanzan la capa granulosa pero ninguna lo penetra. A través de 

las paredes· del f ol1culo existe una extensa 

colinérgicas y adrenérgicas (Callebaut, 1988). 
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ganglionares están situadas en el tallo folicular. Muchos de los 

nervios son eferentes a los vasos sanguineos y músculo liso 

folicular, y también se presentan fibras nerviosas aferentes 

(King, 1982). 

9. FOLICULOS ATRESICOS Y POSTOVULATORIOS 

Folículos Atrésioos. Los foliculos atrésicos son normalmente 

encontrados en ovarios activos y se ha .clasificado tres tipos 

diferentes de atresia. La primera es la más común y se presenta 

en foliculos de aproximadamente 500 µm de diámetro, donde las 

células granulosas empiezan a proliferar hasta que llenan al 

foliculo casi completamente y el ovocito disminuye su tamaño. 

Esta masa celular es invadida por células de la teca, dando 

origen a una masa celular heterógenea. Finalmente, esta masa se 

hialiniza y se transforma en una cicatriz de tejido conectivo 

fibroso. 

La segunda es la más común encontrada en aves viejas. La 

capa granulosa y tecal presentan hipertrofia e hiperplasia, el 

ovocito y la granulosa experimentan degeneración grasa. El 

foliculo eventualmente se colapsa, hialiniza y las células 

foliculares migran hacia el estroma. 

La tercera ocurre en ovarios jóvenes o viejos asociada a 

foliculos de más de l. 5 mm en diámetro, en los que la capa 

granulosa permanece inactiva, mientras que la lámina tecal 

presenta una extensa vascularización e hipertrofia. Más tarde la 

granulosa prolifera y eventualmente llena al foliculo totalmente. 

Posteriormente experimenta degeneración y se forma una cicatriz, 
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la cual es más grande que en los otros dos. casos (Hodges, 1974). 

Folículos Postovulatorios. Inmediatamente después de la 

ovulación el folículo se contrae, las células de la granulosa 

presentan hiperplasia y debido a esto las paredes se engrosan. 

El folículo experimenta una total regresión y es eventualmente 

reabsorbido dentro de la masa del ovario. En un ave con postura 

activa, de cuatro a seis folículos postovulatorios en diferentes 

estadios de regresión, son generalmente observables (Hodges, 

1974). 

Saidapur ( 1982) ha estudiado en detalle 

función de los folículos postovulatorios en 

la estructura y 

los ovarios de 

vertebrados no mamíferos. Las especies de aves que más se han 

estudiado son la paloma y la gallina, los cambios histológicos 

que ocurren durante el periodo de vida del folículo 

postovulatorio, son en forma general los siguientes: 

Estadio 1. Después de la ovulación se forma un nuevo 

folículo postovulatorio, el cual se encoge rápidamente por la 

contracción de la teca, las células de la granulosa empiezan a 

hipertrofiarse y algunas se desprenden. La hemorragia de los 

capilares tecales puede ocasionar que se observen eritrocitos 

entre las células granulosas. 

Estadio 2. Las células granulosas hipertrofiadas tienen una 

apariencia de sincicio y dan un aspecto multilaminar; la membrana 

basal se rompe en algunas zonas. Las células de la granulosa y 

la teca interna se observan vacuoladas y debido a la hemorragia 

de los capilares de la teca, se aprecian eritrocitos en la 

granulosa as1 como en el lumen foli.cular. La teca externa se 

empieza a transformar en una capa más fibrosa. 
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Estadio 3. Se presenta contracción del foliculo, su lumen 

ahora está ocupado por las células granulosas y el punto de 

ruptura folicular ya no es evidente. Las células granulosas son 

altamente vacuoladas y pueden contener pigmentos; la membrana 

basal empieza a fragmentarse y gradualmente desaparece. Los 

fibroblastos invaden la masa de células granulosas y la teca 

interna. 

Estadio 4. El foliculo postovulatorio disminuye en tamaño 

en forma notoria. Las células granulosas tienen núcleos 

picnóticos, incremento en las vesiculas lipidicas, desintegración 

de varios organelos celulares y, finalmente, desaparición de la 

misma. Ambas láminas tecales se observan muy fibrosas y no son 

distinguibles. Los procesos degenerativos continuan y son 

dificiles de distinguir con los foliculos atrésicos. Cuando 

concluye la regresión, los restos de los foliculos 

postovulatorios pasan a formar parte del estroma ovárico y tal 

vez los elementos tecales sean reciclados. 

En aves, las cuales son exclusivamente oviparas, el foliculo 

postovulatorio se organiza de manera simple . y tiende a 

involucionar rápidamente, es transitorio, y aunque se mantiene 

activo durante 3-4 dias, es más funcional las primeras 24 hs, 

permaneciendo reconocible por 10-15 dias. Parece ser que sus 

funciones están asociadas con la estimulaci6n y control de la 

actividad del oviducto, transporte del huevo, oviposición, y 

comportamiento de nidaci6n. Al respecto, cuando el foliculo 

postovulatorio es ligado o removido, se presenta retardo en la 

oviposición y el instinto de nidación es abolido. 
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MADURACION Y MORP'OLOGIA DE LA PAREO 

EN MAMIFEROS 

FOLICULAR 

A diferencia de las aves, los mamíferos han recibido 

especial interés con respecto a la estructura de su pared 

folicular, la cual ha sido ampliamente estudiada por medio de 

diversas técnicas. 

P'olioulogénesis. La foliculogénesis en mamíferos varia en 

las diferentes especies, por ejemplo en el humano, mono, ovino, 

vaca, caballo cerdo y cuyo, en que el ovocito se encuentra en la 

profase meiótica, la organización del folículo empieza en la vida 

embrionaria, mientras que en la rata, ratón, visón y gato, la 

profase meiótica se inicia durante la vida embrionaria y la 

formación de folículos solamente durante la primera y segunda 

semana después del nacimiento {Greenwald y Terranova, 1988). Un 

elemento sumamente importante para la foliculogénesis, es la 

presencia de ovocitos en la g6nada, puesto que son esenciales 

para el establecimiento de los folículos primordiales (Merchant

Lar ios y Taketo, 1991), así como la presencia de un mesonefros 

diferenciado (Merchant-Larios y Chimal-Monroy, 1989). Por otro 

lado se postula que en mamíferos, las células germinales 

primordiales actuan como centros de diferenciación en las células 

granulosas y tecales para el inicio de este proceso {Merchant, 

1975). 

La gónada indiferenciada XX está constituida por cordones 

sexuales, los cuales están formados por la asociación de células 
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epiteliales (pregranulosas) y células germinales primordiales, 

y el conjunto celular envuelto por una membrana basal (Escalante

Alcalde y Merchant-Larios, 1992). La foliculogénesis se inicia 

por una activa participación de las células epiteliales dentro de 

los cordones sexuales, quienes envían procesos citoplásmicos 

entre los ovocitos, se adhieren a su superficie y establecen con 

ellos intimo contacto, dando origen al epitelio folicular o capa 

granulosa (Merchant-Larios y Chimal-Monroy, 1989). La 

individualización de los folículos se presenta con la formación 

de la membrana basal, quien durante la morfogénesis, separa 

células con diversas lineas de diferenciación (Merchant-Larios, 

1980), segrega a los compartimientos epitelial y estromal, 

posteriormente surge la proliferación e invasión de células 

endoteliales provenientes de vasos sanguíneos y de diversos tipos 

celulares estromales del tejido conectivo (Merchant-Larios y 

Taketo, 1991). 

La fragmentación de los cordones sexuales da origen a los 

folículos y es posible que el ovoci to controle este fenómeno 

(Merchant-Larios, 1976) . Una vez que ocurre la fragmentación de 

los cordones sexuales, la foliculogénesis concluye (Merchant

Larios y Chimal-Monroy, 1989). De esta manera el producto final 

de la foliculogénesis, es una unidad independiente denominada 

folículo primordial (Peters, 1978). 

Desarrollo Folicular. se inicia tempranamente durante el 

periodo fetal y continua cíclicamente a través de la vida 

reproductiva, con una serie de cambios estructurales (Hirshfield 

y Midgley, Jr., 1978). En los mamíferos los folículos se 
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clasifican con base en criterios morfológicos y fisiológicos. En 

relación al primero, tenemos el tamaño del ovocito, el número de 

láminas de las células granulosas, la presencia de un antro 

folicular y de una teca interna y externa bien definida, y de 

esta forma al tener todas sus partes, se considera el tamaño 

total del folículo (Centola, 1983). 

Conforme va transcurriendo el desarrollo folicular, la 

transición de un folículo primordial a un folículo en crecimiento 

involucra modificaciones del ovocito, las células foliculares, y 

del tejido conectivo del estroma periférico. Así, los folículos 

se clasifican en: (1) Folículos primarios, (2) folículos 

secundarios o antrales, y (3) folículos terciarios, de Graaf o 

Preovulatorios, en los cuales existe además la subdivisión de 

pequeños, medianos y grandes (Centola, 1983). A continuación se 

hará una breve descripción de estos tipos foliculares y, al mismo 

tiempo, se marcarán las principales características morfológicas 

diferenciales que existen entre el folículo de mamífero y el 

folículo en las aves. 

Folículos Primordiales. Están localizados en la corteza 

ovárica, justo por debajo del epitelio superficial, formando 

pequeños grupos de folículos primordiales. Consisten de un 

ovocito primario, rodeado por una lámina simple de 3 ó 4 células 

foliculares planas, descansando sobre una membrana basal. 

Constituyen el <<pool>> de futuros folículos que ovularán o bien 

se convertirán en atrésicos (Bjersing, 1978). El tamaño del 

<<pool>> de folículos primordiales, parece ser el factor 

determinante en regular el número de folículos que entrarán a la 
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fase de crecimiento, proceso que ha sido demostrado ser 

independiente de gonadotropinas, por lo que se sugiere la 

existencia de una regulaci6n intraovárica durante los primeros 

pasos de desarrollo folicular (Gougeon y Chainy, 1987). El 

ovocito primario se encuentra en estado de dictioteno y asi se 

mantiene hasta el reinicio de la meiosis 36-48 h pre-ovulación. 

Presenta todos los organelos celulares (siendo prominentes las 

mitocondrias, el reticulo endoplásmico rugoso y el aparato de 

Golgi, también se observan algunas vesiculas lipidicas); en esta 

etapa no tiene actividad nuclear, pero si citoplásmica (Centola, 

1983). 

Membrana Basal. La teca interna y su suministro vascular 

están separados de la capa granulosa avascular por la membrana 

basal (Clement, 1987). Este limite esta compuesto de, colágena 

tipo IV, fibronectina, heparán sulfato -proteoglicano- (Lipner, 

1988) y laminina (Merchant-Larios et al., 1993). 

Folículo Primario. Consiste de un ovocito rodeado por 

dos, o cuatro láminas de células foliculares. El crecimiento y 

transformación de un folículo primordial a un foliculo primario, 

involucra el crecimiento del ovocito y divisiones mit6ticas de 

las células foliculares. Las células granulosas aumentan de 

tamaño, su forma es poliédrica o cúbica, y se observan cambios en 

los organelos celulares (las mitocondrias, reticulo endoplásmico 

rugoso, ribosomas libres y vesiculas lipidicas gradualmente se 

incrementan en número; el aparato de Golgi se hace más notorio). 

En la capa granulosa del foliculo humano, se han observado 

células claras y oscuras, las segundas contienen gran cantidad de 

ribosomas libres (Bjersing, 1978). 
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En los estadios tardios del folículo primario,· se empieza a 

acumular un material amorfo entre el ovocito y las células 

granulosas, que consiste en proteínas y carbohidratos (PAS

positiva), denominada Zona Pelücida, la cual es sintetizada por 

el ovocito (Greenwald y Terranova, 1988), su función es 

proporcionar un medio efectivo para la transferencia selectiva de 

nutrientes de la granulosa hacia el ovocito (Centola, 1983). 

La Teca Folicular. El crecimiento.de la lámina granulosa 

resulta en cambios del tejido conectivo que rodea al folículo en 

desarrollo. La lámina tecal puede ser observada antes de la 

aparición de un antro, y se origina de las células situadas en la 

capa concéntrica de tejido estromal denso, adyacente al folículo 

que se está expandiendo (Roy y Greenwald, 1985). Tal vez su 

formación es inducida durante el desarrollo de la granulosa. La 

diferenciación de la teca ocurre sólo cuando el antro se ha 

formado (Bjersing, 1978). 

Folioulos Secun~arios o Antrales (Antro, del gr. antron, 

cavidad o espacio). Continua la proliferación de la granulosa y 

al mismo tiempo aparecen dentro de la capa granulosa cavidades 

llenas de fluido. En este momento el folículo mide más de 200 µm 

de diámetro, y el ovocito en promedio 120 µm. Inicialmente, el 

fluido folicular o licor folicular es derivado solamente de la 

secreción de las células granulosas; subsecuentemente, el fluido 

recibe contribuciones de los capilares de la teca. contiene 

proteínas, esteroides, carbohidratos, y glucosaminoglicanos. 
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Estos espacios grandes, intercelulares, llenos de fluido 

coalescen en una gran cavidad esférica, el Antro Folicular. 

Rodeando al ovocito se encuentran las células asociadas, y el 

fluido folicular que continua acumulándose. En este momento, el 

ovocito y sus células periféricas son desplazadas 

excéntricamente. 

Con el incremento de fluido folicular, el ovocito permanece 

incluido en una estructura semejante a un montecillo denominada 

Cúmulo Ovigero, la cual esta formada por células granulosas. Las 

células del cúmulo permanecen firmemente adheridas al ovocito 

durante el desarrollo folicular, dispersándose en los estadios 

tardios de la maduración. En los foliculos antrales tempranos, 

la capa del cúmulo es bastante delgada y el ovocito está rodeado 

por unas cuantas capas de células. Conforme el foliculo crece, 

la asociación entre el ovocito y las células del cúmulo es más 

pronunciada. Tal vez la función del cúmulo ovigero sea proteger 

y aislar al ovocito de su microambiente, asi como la selección de 

sustancias que se dirigen a él y de esta manera, es probable que 

se mantenga la inmadurez y el arresto meiótico del ovocito 

(diploteno), o se reinicie la maduración en su caso (Centola, 

1983). 

Capa Granulosa. En foliculos antrales tempranos, las 

células granulosas adyacentes a la membrana basal, son al tas y 

columnares, mientras que las de la porción superior cercanas al 

antro son esféricas y poliédricas (Centola, 1983). 
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Lámina Tecal. Con el desarrollo del antro folicular, se 

presenta la diferenciación de la teca folicular (Clement, 1987; 

Greenwald y 'l'erranova, 1988). La región más interna de la teca, 

la teca interna, es caracterizada por grandes células glandulares 

vacuoladas, asi como capilares localizados' en un tejido conectivo 

laxo reticular. Periférico a esta lámina, una teca externa puede 

ser distinguida como una organización concéntrica densa de 

elementos del tejido conectivo est.romal, donde las células que 

predominan son los fibroblastos (Bjersing, 1978). 

Foliculos Terciarios, de De Graaf o Preovulatorios. Los 

foliculos preovulatorios grandes muestran una proliferación 

marcada de células granulosas, resultando en aproximadamente 8 a 

18 láminas de células. El cúmulo ovigero se ha engrosado 

considerablemente. A nivel ultraestructural, se observa en las 

células granulosas un cambio a células luteinicas, lo que 

involucra la modificación de varios elementos citoplásmicos, por 

ejemplo las mitocondrias se alargan y su complejo sistema de 

crestas se torna tubular, el aparato de Golgi es muy prominente. 

Disminuye la cantidad de reticulo endoplásmico rugoso y se 

observan ribosomas libres. se presenta un incremento de reticulo 

endoplásmico liso, mitocondrias e inclusiones lipidicas; por lo 

que se observa un aumento en el volumen citoplásmico. 

Finalmente, después del pico de LH, las células granulosas 

experimentan un cambio, entran en un periodo de muy activo 

crecimiento y diferenciación celular (Bjersing, 1978). 
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Teca Interna. En el foliculo preovulatorio maduro, 

consiste de una lámina gruesa, que mide 30 a 60 pm en el humano; 

aunque se ha observado que en el humano, porcino y rata a nivel 

del cúmulo ovigero, el grosor de la teca interna resulta ser 

mayor que en el lado opuesto, durante todo el periodo de vida de 

los foliculos en desarrollo (Zecchi y Balboni, 1981). En esta 

lámina se encuentran gran cantidad de capilares, los cuales se 

incrementan, alargan y congestionan durante el desarrollo 

folicular (Hiura y Fujita, 1977; Lipner, 1988). También se 

aprecian abundantes mitosis en las células de la teca (Clement, 

1987). La forma de las células de la teca interna varia 

considerablemente en las distintas especies. En los bovinos se 

observan fusiformes y epiteloides (Priedkalns et al., 1968); en 

los ovinos son alargadas (Bjersing, 1978) y globulares (O'Shea 

et ª-.J.., 1978); en el hamster son redondeadas (Martín y Talbot, 

1987). Morfológicamente las células de la teca interna, tienen 

las caracteristicas de células productoras de esteroides: 

presentan en su citoplasma gran número de vesiculas con lipidos, 

mitocondrias con crestas tubulares y abundante reticulo 

endoplásmico liso (Centola, 1983). 

Erickson et al.,(1985) ha descrito ampliamente la estructura 

y función de las células intersticiales y esteroidogénicas del 

ovario. Estas células se originan de una población de células 

mesenquimatosas, no especializadas del estroma, con capacidad de 

proliferación y diferenciación ulterior. Las clasifica en cuatro 

variedades de acuerdo a sus caracteristicas histológicas y 

posición dentro del ovario (corteza o médula) . 
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1. Células Intersticiales Primarias. Corresponde a una 

población transitoria de la médula, con escasa capacidad de 

sintesis de hormonas esteroides. 

2. Células Esteroidogénicas Teca les. Constituyen el más 

importante grupo cte células secretoras, se localizan en la teca 

interna de folículos en desarrollo, su diferenciación está 

iisociada con la invasión de arteriolas y la formación de la 

espiral capilar. Se observan dos tipos de células en la teca 

interna, las claras y oscuras, ambas con caracteristicas de 

células esteroidogénicas. 

3. Células Esteroidogénicas Secundarias. Se localizan en los 

folículos atrésicos. 

... Células Intersticiales del Hilio. Se sitúan a lo largo del 

hilio ovárico en humanos, idénticas estructural y funcionalmente 

a las células de Leydig del testículo, por lo que _se piensa que 

la célula intersticial del hilio es una célula de Leydig ovárica. 

Teca Externa. se encuentra bien delimitada con la teca 

interna, pero se mezcla gradualmente con el tejido conectivo 

circundante. Consiste basicamente de tejido conectivo fibroso, 

constituido por haces de fibras de colágena, los cuales se 

disponen paralela y concéntricamente; entre las fibras se sitúan 

f ibroblastos asi como vasos sanguineos y linfáticos (Bjersing, 

1978; Clement, 1987). También se observan células musculares 

lisas y células similares a fibroblastos (Hiura et al., 1981). 

Las células musculares lisas están presentes en fascículos, en 

pequeftos grupos, o bien como células aisladas (Lipner, 1988). 
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rnervaci6n del ovario y del Folículo 

Fibras del sistema nervioso autónomo entran a través del 

hilio, acompafiando a los vasos sanguineos. Las fibras nerviosas 

simpáticas y parasimpáticas llegan a la pared del foliculo 

ovárico, distribuyendose en la teca externa. e interna, 

respectivamente. Nervios adrenérgicos y colinérgicos se han 

observado en los foliculos del humano, rata, cobayo, conejo, y 

gato. En el humano existe un predominio de las fibras 

adrenérgicas {Clement, 1987). La inervación adrenérgica se ha 

asociado con el crecimiento folicular, ciclicidad, pubertad, 

inervación de las células intersticiales en el cobayo y 

ovulación. Probablemente, la inervación folicular interviene en 

"modular" los mecanismos de ovulación y de contracción de las 

fibras musculares lisas, pero no juegan un papel critico en la 

ovulación {Lipner, 1988). 

rrrigaoi6n Sanguínea del ovario y Folículo 

En la mayoria de mamiferos la arteria ovárica se origina de 

la arteria aorta. La arteria ovárica se ramifica e irriga a la 

teca externa e interna de la pared folicular. Por debajo de la 

membrana basal da origen a un rico plexo capilar, de donde 

emergen vénulas postcapilares y venas, que posteriormente salen 

del hilio. se ha observado en la teca interna una correlación 

paralela entre el incremento del plexo capilar y el desarrollo 

folicular {Kranzfelder y Maurer-Schultze, 1989; Kranzfelder et 

g1., 1992). El aumento de este plexo en el foliculo preovulatorio 
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puede estar bajo el control de un factor angiogénico, cuya 

presencia ha sido demostrada en células granulosas de porcino y 

rata (Greenwald y Terranova, 1988). El suministro sanguineo a 

los foliculos primarios es representada por una red simple 

capilar, cuya complejidad crece con el desarrollo del foliculo, 

asumiendo la apariencia de un plexo capilar multilaminar 

sumamente denso, que se desarrolla en espiral en la porción más 

profunda de la teca interna, en contacto con la membrana basal 

(Bjersing y Cajander, 1974; O'Shea, et al., 1978; Lipner, 1988). 

Como se puede apreciar, un sistema vascular complejo es una 

caracteristica distintiva de la teca interna 'de foliculos 

ováricos maduros (Cavender y Murdoch, 1988; Macchiarelli et al., 

1992). Siendo la red capilar menos densa en otras partes de la 

teca (O'Shea, 1981; Martin y Talbot, 1987) . 

Posible Origen de las Células Esteroidogé~icas Tecales, 

en Mamíferos 

A nivel de microscopia electrónica, ·Se efectuaron estudios 

sobre la diferenciación de la teca en el ovario de ratón (Hiura y 

Fujita, 1977) y en el de humano (Hiura et al., 1981), 

sugiriendose que probablemente que las células esteroidogénicas 

tecales deriven de la célula mesenquimatosa (Erickson et gl., 

1985) del tejido conectivo , la cual dará origen a una célula 

parecida a un fibroblasto, que se convertirá en una célula de 

transición. Finalmente, ésta se transformará en una célula 

Esteroidogénica Tecal (Hiura y Fujita, 1977; Hiura et al., 1981¡ 

Erickson et gl., 1985) Fig. 8. 
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Piq. 8 Representación esquemática del proceso de 

diferenciación en la célula esteroidogénica tecal: a 

célula mesenquimatosa, b célula parecida a un 

fibroblasto, e célula de transición,_ y d célula 

esteroidogénica tecal. 
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A continuación se va hacer una breve descripción, de los 

procesos de diferenciación, basados en Hiura y Fujita, (1977) e 

Hiura et al., ( 1981). 

Célula parecida a un Fibroblasto. Presenta en su 

citoplasma, desarrollo del retículo endoplásmico rugoso, 

ribosomas libres, moderado aparato de Golgi, mitocondrias con 

crestas laminares, y algunas vesículas lipídicas (Fig. 8), 

Célula Esteroidogénica Tecal. Se caracteriza por un gran 

núcleo elipsoide, abundantes vesículas lipídicas, mitocondrias 

con crestas tubulares 

liso (Fig. 8). 

e incremento del retículo endoplásmico 

Célula de Transición. Es considerada como una forma 

intermedia entre la célula tipo fibroblasto y la esteroidogénica 

tecal. Presenta un núcleo redondo u oval, muchas vesículas 

lipídicas, mitocondrias con crestas laminares o tubulares y una 

pequefia cantidad de retículo endoplásmico liso (Fig. 8). 

En los procesos de diferenciación de la célula parecida a un 

f ibroblasto, y su transformación en una célula esteroidogénica 

tecal, se considera que tres elementos citoplásmicos son de gran 

relevancia: la presencia de abundantes vesículas lipídicas, el 

cambio estructural de las crestas mitocondriales en tubulares y 

el marcado desarrollo del retículo endoplásmico liso. Sin 

embargo, no todas las células parecidas a fibroblastos tienen la 

capacidad de originar células esteroidogénicas tecales: las que 

mantienen contacto con otras células tipo fibroblasto sí tienen 
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la posibilidad de diferenciarse en células secretoras de 

esteroides, mientras que las localizadas en el tejido conectivo, 

sin ningún contacto con alguna otra, no presentan esta capacidad. 

En el foliculo primario, se observan sólo células parecidas 

a fibroblastos; en el foliculo secundario se aprecian los tres 

tipos celulares anteriormente descritos y en el foliculo 

terciario se presentan los tres tipos, con predominio de la 

célula esteroidogénica tecal. 

Atresia Folicular. La atresia folicular es un fenómeno 

universal, caracteristico de vertebrados mamiferos y no 

mamiferos. Se ha estimado que aproximadamente el 99% de los 

foliculos en el ovario del humano experimentan atresia, y cerca 

del 77% en el ratón. Como se observa, es mucho mayor el número de 

foliculos atrésicos que los que se desarrollan hacia el estadio 

preovulatorio. Los foliculos pueden convertirse en atrésicos en 

cualquier etapa de su desarrollo (Clement, 1987). Una vez que un 

foliculo entra en el <<pool>> de crecimiento, puede seguir dos 

caminos, ovular o transformarse en atrésico, siendo este último 

el más común (Hirshfield y Midgley, Jr., 1978). No obstante, 

foliculos del <<pool>> de no crecimiento pueden también 

degenerar (Greenwald y Terranova, 1988). 

Resulta dificil precisar el momento inicial de la .atresia 

folicular. Desde el punto de vista morfológico, los cambios 

observables son los siguientes: las células granulosas se 

empiezan a separar, pierden su integridad, presentan alteraciones 

histoquimicas y bioquimicas (incremento de enzimas lisosomales), 
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y aproximadamente el 50% de la población de células granulosas 

muestra un aspecto degenerativo con núcleos picnóticos. Los 

signos histológicos más dramáticos de atresia, se observan en las 

células granulosas. El ovocito disminuye de tamaño, hay pérdida 

de contacto con las células del cúmulo ovígero, su núcleo exhibe 

cariorrexis y alteraciones en la meiosis, culminando con la 

muerte. Se presenta una degeneración sincrónica entre el ovocito 

y las células granulosas. La zona pelúcida muestra un cambio en 

las propiedades histoquímicas. La teca constituye la porción más 

resistente del folículo atrésico, obr;ervándose disminución del 

flujo sanguíneo sólo en la atresia avanzada (Carson et al., 

1986). Las células musculares lisas de la teca externa se 

contraen, y esto puede ser la causa del colapso folicular. 

Finalmente hay proliferación del tejido conectivo tecal, dando la 

apariencia de una cicatriz fibrosa. Existen varias hipótesis 

sobre la causG de la atresia folicular, y se piensa que tal vez 

la inmadurez bioquímica origine este proceso (Greenwald y 

Terranova, 1988). 

PRINCIPALES DIFERENCIAS ESTRUCTURALES ENTRE EL 

FOLICULO DE AVE Y MAMIFERO. 

Las aves a diferencia de los mamíferos son ovíparas, por lo 

que existen importantes características diferenciales entre 

ambos. Las aves presentan un ovocito y un folículo de mayor 

diámetro. El ovocito, con el transcurso del desarrollo, empieza 

a acumular vitelo, razón por la que los folículos se clasifican 
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en previtelogénicos y vitelogénicos, y estos últimos de acuerdo a 

su tamaño creciente, en foliculos F5, F4, F3, F2 y Fl. su 

membrana granulosa es simple con morfologia variable, pudiendo 

ser plana, cúbica o cilindrica, dependiendo del grado de 

maduración folicular. Las células granulosas emiten proyecciones 

apicales hacia el ovocito y dan origen a estructuras exclusivas 

en las aves y las tortugas denominadas << lining ~odies >>. La 

membrana granulosa no forma un antro folicular, ni un cúmulo 

ov1gero, tampoco secreta liquido folicular. En la teca externa 

se presentan islotes de células epiteliales indiferenciadas, asi 

como parte del sistema << chordolacunar >> y los llamados 

<< black holes >>. Una vez que ocurre la ovulación, el foliculo 

preovulatorio Fl se convierte en un foliculo postovulatorio, que 

se caracteriza por una organización simple, es transitorio e 

involuciona rápidamente, sin transformarse en un cuerpo lúteo 

como sucede en mamiferos (Jones, 197Ba). 

En contraste, en mamiferos, el ovocito y el fol1culo son de 

menor tamaño. El ovocito no almacena vitelo, los fol1culos se 

clasifican en primordiales, primarios, secundarios y terciarios, 

siendo estos últimos los de mayor tamaño. La membrana granulosa 

cambia de simple a estratificada con el desarrollo del fol1culo. 

La morfologia de sus células puede ser cil1ndrica, esférica y 

poliédrica; las células granulosas secretan liquido folicular, y 

éste al acumularse da origen al antro folicular. El ovocito es 

rodeado por células granulosas y forman el cúmulo ov1gero. La 

teca externa a diferencia de las aves, no presenta alguna 

caracteristica particular. cuando se efectua la ovulación, el 
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foliculo terciario empieza a estructurarse de manera compleja y 

se inicia la luteinización, originándose el cuerpo lúteo, el cual 

puede ser transitorio o no, dependiendo de si ocurre la 

fertilización. 

ESTEROIDOGENESIS EN MAMIFEROS. Y AVES 

El ovario de los vertebrados, mamiferos y no mamiferos, 

realiza dos funciones principales: origina los gametos femeninos 

y produce hormonas esenciales en la reproducción. El foliculo 

ovárico es la unidad anatómica y fisiológica del ovario, y 

constituye el principal elemento esteroidogénico. Sus 

actividades biosintéticas, y los factores que lo regulan, cambian 

notablemente cuando emerge del <<pool>> de foliculos en reposo e 

ingresa a las etapas de crecimiento y desarrollo folicular, para 

culminar con la ovulación, y en el caso de los mamiferos, con la 

luteinización, o bien concluir con la atresia folicular. 

M A M I F E R O S 

Los foliculos ováricos de mamiferos tienen la capacidad de 

sintetizar los tres principales clases de esteroides sexuales: 

progestágenos, andrógenos y estrógenos (Fortune y Armstrong, 

1977). La producción esteroidogénica del foliculo es esencial en 

todos los estadios de desarrollo, y es el resultado de la acción 

concertada de dos tipos celulares, las granulosas y las tecales. 

Sus caracteristicas esteroidogénicas difieren como resultado de 
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varios factores: distintos receptores de membrana, diferencias en 

actividad enzimática esteroidogénica y desigualdad en 

microambientes (granulosa avascular y teca vascular). Las 

células esteroidogénicas están bajo el control primario de dos 

hormonas gonadotrópicas hipofisiarias (glicoproteicas), la 

Hormona Foliculo Estimulante ( FSH) y la Hormona Luteinizante 

(LH) (Reeves, 1988), cuyas acciones son moduladas por un gran 

número de factores intraováricos, principalmente los productos 

esteroides de los dos tipos celulares (Fig. 9). Las 

gonadotropinas inician su cadena de respuestas al interactuar con 

su receptor, localizado en las superficies celulares. 

Variaciones en la concentración de estos receptores determinan el 

destino de un foliculo dado, asi como el nivel de producción de 

esteroides en cada etapa folicular (Richards, 1977; Gore-Langton 

y Armstrong, 1988). 

La FSH actua especificamente sobre las células granulosas, 

en contraste, la LH ejerce su acción sobre las células de la teca 

y la granulosa. Las células granulosas poseen receptores a FSH en 

todos los estadios de desarrollo folicular, mientras que los de 

LH, los adquiere exclusivamente en las etapas tardias. Las 

células tecales tienen receptores a LH desde fases tempranas del 

desarrollo (Tsang et al., 1979). Asi, la respuesta de las 

células granulosas y tecales a la LH es dependiente del estadio 

de maduración folicular (Richards et al., 1986) 

La principal función esteroidogénica de la granulosa es la 

sintesis de estrógenos y de la teca interna de andrógenos 

(Fortune y Armstrong, 1977; Makris y Ryan, 1977; Richards, 1978; 
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Fiq. 9 Diagrama sobre el control del ciclo ovárico por la 
FSH y la LH secretadas por la adenohipófisis. La sintesis de 
FSH y LH, es controlada por el hipotálamo a través de la 
LHRH (Hormona Liberadora de la Hormona Luteinizante), 
cuya producción es influenciada por factores externos e 
internos via sistema nervioso central. Por otro lado, 
el sistema es modulado por retroalimentación positiva y 
negativa que involucran a los estrógenos y progesterona, 
secretados en el ovario. 
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Richards et al., 

Armstrong,1988). 

1986¡ O'Shea, 1981¡ Gore-Langton y 

Las células granulosas responden a FSH a partir del foliculo 

preantral, donde induce la proliferación celular (mitosis), y 

estimula la función esteroidogénica (Greenwald y Terranova, 

1988). Con relación a esta última, se presenta un incremento en 

la actividad del complejo enzimático aromatasa citocromo P-450 

(P-450arom), cuya función es aromatizar al sustrato andrógeno 

para transformarlo en estr6genos, los cuales estimulan el 

desarrollo folicular (Brodie, 1983). También activa a la 

citocromo P-450scc (prote1na de tipo hemo que hidroxila, y corta 

las uniones e-e del colesterol), así como al complejo enzimático 

38-hidroxiesteroide deshidrogenasa, A 5-4 isomerasa (38-HSD); e 

interviene como inductor junto con los estrógenos, para que los 

fol1culos maduros adquieran receptores para LH y prolactina (PRL) 

(Richards, 1978¡ Gore-Langton y Armstrong, 1988). Una vez que las 

células granulosas adquieren receptores a LH, se inicia la 

s1ntesis de enzimas necesarias para la sec~eci6n de progesterona, 

cuya producción se incrementa marcadamente luego del pico de LH. 

Tanto FSH como LH estimulan la actividad de la 38-HSD, lo que 

provoca una mayor síntesis de progesterona (Leung y Armstrong, 

1980). 

La LH, tal vez interviene en la diferenciación de teca 

interna y teca externa ( Richards, 1978¡ Greenwald y Terranova, 

1988), así como en los procesos de angiogénesis, vascularización 

y en la estructuración del plexo vascular característico de la 

teca interna (Lipner, 1988). En teca interna, la LH estimula "in 
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vivo" e "in vitro" la esteroidogénesis en las células 

esteroidogénicas tecales por incremento en la conversión de 

colesterol, y de esta manera la síntesis de andrógenos (Fortune 

y Armstrong, 1977; Erickson et al., 1985), los cuales son de gran 

importancia, ya que suministran el sustrato necesario para la 

biosintesis de estrógenos, por el complejo enzimático aromatasa 

en las células granulosas (Makris y Ryan, 1977; Tsang et al., 

1979; Simone y Mahesh, 1993). Debido a lo anterior, se considera 

que la LH es un factor regulador primario en controlar la 

secreción de estrógenos (Gore-Langton y Armstrong, 1988; Simone y 

Mahesh, 1993). 

La acción de la LH sobre las células de la teca interna, y 

de la FSH en las células granulosas, forman la base de la teoría 

"dos gonadotropinas, dos células", para el control de la 

secreción de esteroides en el folículo. Existe un sinergismo 

entre la teca interna que proporciona los andrógenos, que van a 

ser aromatizados por las células granulosas, en la biosíntesis 

de estrógenos, lo anterior ha sido demostrado en humanos, 

hamster, rata, conejo y equino Fortune y Armstrong, 1977; 

Makris y Ryan, 1977; Tsang et "ª1·, 1979; Brodie, 1983). 

El incremento en la secreción de andróCjenos por las células 

esteroidogénicas tecales está bajo la estimulación LH (Erickson 

et ª1.-, 1985; Richards y Hedin, 1988), y son el resultado de un 

aumento en las actividades de dos enzimas, la citocromo P-450scc 

y la P-450 Cl7 (17..c -hidroxilasa, C-17,20-lias.a) (Simone y 

Mahesh, 1993). La 3B-HSD, también es estimulada por la LH, pero 

parece que no es un paso limitante en la biosíntesis, siendo la 
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androstenediona uno de los principales andrógenos sintetizados 

por estas células. (Leung y Armstrong, 1980; Richards et al., 

1987). El pico de LH ocasiona hipertrofia y cambios específicos 

en la célula tecal de la rata, porcino, bovino y mono en 

folículos preovulatorios, asi como la síntesis de progesterona. 

Estos cambios son claramente indicativos de luteinización 

funcional (Richards et al., 1986). 

Tanto la FSH como la LH, en células granulosas y tecales, 

son necesarias para la maduración folicular normal (estructural y 

fisiológicamente), asi como en los procesos de foliculogénesis 

actuando de manera sinérgica, cuyo efecto e importancia dependen 

del estadio de desarrollo correspondiente (Richards, 1978; 

Richards et al., 1986). La FSH es esencial para el reclutamiento 

de los folículos en desarrollo, mientras q.ue la maduración final, 

se hace más y más dependiente de LH, (Greenwald y Terranova), 

concluyendo con el pico de LH que estimula la ovulación y con la 

luteinización de folículos preovulatorios para la formación de un 

cuerpo lüteo (Rich.ards, 1978). 

En células granulosas, la acción de la FSH en estimular al 

sistema aromatasa, es aumentado por los andrógenos y también por 

los estrógenos, siendo inhibida por andrógenos 5 oC -reducidos y 

altos niveles de progesterona (Gore-Langton y Armstrong, 1988). 

Un incremento en la secreción de estrógenos puede inhibir 

la biosintesis de andrógenos por las células teca les ( Simone y 

Mahesh, 1993), mientras que la actividad biosintética de 

progesterona aumenta conforme las células foliculares se 

luteinizan (Gore-Langton y Armstrong, 1988). 
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Como puede verse, las gonadotropinas hipofisiarias, al igual 

que las hormonas esteroides sintetizadas por las células 

granulosas y tecales, realizan acciones parácrinas y autócrinas 

coordinadas sobre los mecanismos celulares de regulación 

ovárica (Fig. 9). Sin embargo, existen otras moléculas 

moduladoras que pueden tener acciones de importancia fisiológica 

como son LHRH y corticosteroides. Erickson y Case (1983) 

demostraron que la insulina y el factor de crecimiento 

epidermico, intervienen en la diferenciación de las células 

esteroidogénicas tecales. La insulina, las lipopr.oteinas y las 

catecolaminas, en presencia de LH poseen la capacidad para 

estimular la sintesis de andrógenos en estas mismas células 

(Erickson et al., 1985¡ Simone y Mahesh, 1993). 

Atresia Folicular. Hasta el momento no se ha precisado 

con exactitud la posible etiologia de la atresia folicular, o 

bien si esto es el resultado de un proceso multifactorial. Dentro 

de las probables causas se mencionan: ~nmadurez bioquirnica, 

deficiencia de receptores a FSH o a LH en células granulosas, y 

de receptores LH en células tecales; incapacidad de las células 

granulosas para responder a estradiol, disminución en la 

secreción de estrógenos y aumento en la concentración de 

andrógenos foliculares (Fortune y Armstrong, 1977; Richards, 

1978; Brodie, 1983; Erickson y Case, 1983; Erickson et al., 

1985¡ Greenwald y Terranova, 1988¡ Kitzman y Hutz, 1992, Sirnone y 

Mahesh, 1993). 
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V E 8 

De forma similar que en mamiferos, el foliculo'ovárico de la 

gallina adulta en etapa de postura produce las tres clases de 

hormonas sexuales, estrógenos, andrógenos y progestágenos (Huang 

y Nalbandov, 1979), los cuales son sintetizados por las células 

granulosas y tecales (Gilbert et al., 1977) de los cinco o seis 

foliculos preovulatorios más grandes. Con respecto al foliculo 

postovulatorio, este no contribuye significativamente en la 

sintesis de esteroides durante el ciclo ovulator io ( Saidapur, 

1982). 

Las hormonas esteroides tienen importantes efectos 

fisiológicos y anatómicos. Determinan las caracterlsticas de las 

plumas, las crestas, la deposición de grasa corporal, intervienen 

en el metabolismo del calcio (en el intestino y hueso), controlan 

la sintesis de lipoproteinas hepáticas. A nivel de oviducto 

inducen el crecimiento, la sintesis de proteinas y el movimiento 

del huevo. Además, determinan el comportamiento sexual (Gilbert, 

1971b; Gilbert, 197lc; Lance y Callard, 1978; Wells y Gilbert, 

1984; Nitta et al., 1991a). 

En los mamiferos se tiene un ciclo estral claramente 

definido, mientras que las aves no lo tienen, el ovario izquierdo 

que es el ünico funcional, inicia su actividad de postura entre 

las 18-20 semanas aproximadamente, la cual se mantiene constante 

durante todo el ciclo. En el caso de la gallina doméstica este 

periodo puede extenderse con el suministro de un medio ambiente 

adecuado (fotoperiodo). La maduración folicular es secuencial 
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dentro de la jerarquia folicular. El ciclo ovárico dura 24-26 h 

(Gilbert y Wood-Gush, 1971; Wa11g y Bahr, 1983; Bahr et al., 

1983), y generalmente, cada dia, un nuevo foliculo alcanzará a 

madurar, y sólo este concluirá la ovulación (Jones, 1978b). 

Las interacciones hormonales en el eje hipotálamo

ade11ohipófisis-ovario, asi como los procesos de esteroidogénesis, 

se encuentran bien definidos en mamiferos. En las aves la 

situación es menos clara, puesto que, si bien existen muchas 

similitudes, (en cuyo caso se hacen extrapolaciones de mamiferos 

a aves), también hay diferencias especificas, las cuales están 

relacionadas con sus respectivos modos de reproducción (Lance y 

Callard, 1978; Wells y Gilbert, 1984). 

En el foliculo ovárico de las aves, participan las hormonas 

gonadotrópicas adenohipofisiarias FSH y . LH (Lance y Callard, 

1978), de gran importancia para el desarrollo folicular y la 

secreción endocrina (Janes, 1978b). Estas glicoproteinas se unen 

a receptores especificas de alta afinidad, sobre la membrana 

plasmática de la célula blanco (Wells y Gilbert,1984), cuya 

acción varia dependiendo de la fase de desarrollo folicular: 

ya sean foliculos corticales (menores de 1 mm de diámetro), 

foliculos pequefios blancos (1 mm), foliculos grandes blancos (2-4 

mm), foliculos pequefios amarillos (5-10 mm); 6 foliculos 

preovulatorios F5, F4, F3, F2 y Fl (15, 20, 25, 30 y 35 mm de 

diámetro en promedio) (Kikuchi e Ishii, 1992). 

Las células granulosas son estimuladas por la LH (Huang y 

Nalbandov, 1979; Huang et al., 1979), en las que promueve la 

esteroidogénesis. Sin embargo, sólo responden a ella siete a 
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ocho dias antes de la ovulación, hasta que el foliculo ha 

alcanzado un tamaño mayor de 5 mm, cuando se transforman en 

enzimáticamente competentes (Robinson y Etches, 1986; Nitta et 

al., 1991a). En este momento, la actividad total y especifica del 

complejo enzimático 3B-HSD (3B-hidroxiesteroide deshidrogenasa, 

5-4 isomerasa), se incrementa linealmente con el desarrollo 

folicular, de F5 a Fl (Armstrong, 1982; Nitta et ª1..._,_ 1993), y la 

célula granulosa inicia la sintesis de progesterona. 

Considerando la jerarquía de los folículos preovulatorios, se ha 

reportado mayor sintesis de progesterona en el Fi > F2 > F3. 

Siendo el folículo Fl, el principalmente involucrado en la 

secreción (Marrone y Hertelendy, 1983). Mientras que la 

biosintesis en las células granulosas de los foliculos menos 

maduros, fue disminuyendo paulatinamente de F2 a F5 (Ni tta et 

al., 1993). El pico de LH ocurre aproximadamente 6-8 h antes de 

la ovulación (Gilbert, 197ld; Lance y Callard, 1978), y va 

acompañado con un au1ne11l:o en la concentración de progesterona 

(Huang y Nalbandov, 1979; Bahr et al., 1983). Además de la 3B

HSD, otro complejo enzimático que participa en la secreción de 

progesterona por las células granulosas de las aves es el 

citocromo P-450scc. (Wells et al., 1981). 

La LH es esencial para estimular la producción de 

progesterona por las células granulosas de foliculos 

preovulatorios, facilitando la conversión de colesterol a 

pregnenolona (Marrone y Hertelendy, 1983), y parece ser la 

principal hormona esteroide de este tipo celular (Huang et al., 

1979; Hammond et al., 1980; Wells et al., 1981; Marrone y 
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Hertelendy, 1985) . En contraste, las células granulosas de 

fol!culos postovulatorios, sintetizan cantidades insignificantes 

de progesterona (Saidapur, 1982¡ Nitta et tl., 1993), y no 

responden a LH. 

La LH también está implicada en el proceso de ovulación 

como en mamíferos (Gilbert, 1971d¡ Lance y Callard, 1978; Bahr et 

al., 1983; Wakabayashi et al., 1992). 

Reportes previos demostraron la producción de andrógenos y 

estrógenos en la lámina tecal (Huang y Nalbándov, 1979; Wells et 

al., 1981; Bahr et al., 1983; Marrone y He'rtelendy, 1983; Marrone 

y Hertelendy, 1985), sin precisar el sitio exacto de esta 

secreción, por lo que se comprueba que en la teca existe 

actividad aromatasa (Huang et al., 1979; Wang y Bahr, 1983). En 

los folículos preovulatorios cerca del pico de LH, la biosintesls 

de androstenediona es mayor en el follculo F5, en comparación con 

el Fl, lo que muestra una disminución en su producción a través 

del desarrollo folicular (Marrone y Hertelendy, 1985; Robinson y 

Etches, 1986; Gómez et al., 1992; 1993). Con respecto a la 

síntesis de 178-estradiol, ésta es mayor en los follculos 

preovulatorios más pequefios y presenta un decremento en los más 

grandes F2 y Fl, lo que indica que mientras el folículo madura, 

la actividad aromatasa disminuye (Wang y Bahr, 1983; Bahr et al., 

1983; Marrone y Hertelendy, 1983; Armstrong, 1984; Robinson y 

Etches, 1986; Porter et al., 1989a; Nitta et al., 1991b). Por 

otro lado, células tecales aisladas del foliculo más grande Fl 

(Huang et al., 1979; Marrone y Hertelendy, 1985), y del folículo 

postovulatorio, no secretan 178-estradiol (Armstrong, 1984). 
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En la codorniz, se ha encontrado que la LH estimula la 

síntesis de androstenediona y 178-estradiol en la teca, y que el 

número de receptores a LH disminuye abruptamente en el folículo 

Fl (Kikuchi e lshii, 1992). En los guajolotes, se ha reportado 

también una reducción gradual en la sensibilidad de la teca a LH, 

y por tanto en la secreción de los esteroides correspondientes 

(Porter et al., 1989a). 

En follculos pequefios (menores de 10 mm) del ovario de las 

aves, se han encontrado estrógenos (Armstrong, 1982¡ Nitta et 

sU.., 1991a), que son requeridos durante los estadios tempranos de 

desarrollo folicular, para inducir los receptores a 

gonadotropinas, lo cual permite al follculo responder a FSH y LH 

(Bahr et al., 1983). Estos folículos bajo estimulaci6n de LH no 

producen progesterona (no tienen actividad 38-HSD), pero si son 

una fuente importante de 17 8-estradiol y androstenediona 

(Robinson y Etches, 1986). Se ha calculado que los follculos 

pequef\os y el estroma ovárico contienen aproximadamente el 50% de 

la actividad aromatasa. La otra mitad la presentan los folículos 

preovulatorios F5 a Fl (Robinson y Etches, 1986) . Quizás los 

niveles basales de 178-estradiol en el plasma de aves, son 

mantenidos por los follculos pequefios amarillos y el estroma 

ovárico (Nitta et al., 1991a), mientras que las variaciones 

durante el ciclo ovárico probablemente se originan de los 

follculos preovulatorios (Armstrong, 1984). Las células 

granulosas de follculos pequefíos (menores de 10 mm) , son 

esteroidogénicamente inactivas, por tanto, la actividad 

esteroidogénica depende de la lámina tecal en esta fase de 
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desarrollo (Kowalski et al., 1991; Nitta et al., 199la; Nitta et 

li·1 1993). 

Un efecto sinérgico fue observado cuando células granulosas 

y tecales aisladas se incubaron juntas, en presencia de LH, lo 

cual corroboró que las células granulosas producen progesterona 

en respuesta a LH, y que las células tecales requieren la 

participación de las células granulosas para sintetizar 

andrógenos y estrógenos (Huang et al., 1979; Marrone y 

Hertelendy, 1983). 

Sobre esta base Huang et al., (1979) postula una hipótesis, 

sobre la participación de "dos células ", en la biosíntesis de 

hormonas esteroides sexuales en la gallina de postura. La fuente 

ovárica de progesterona es la célula granulosa mientras que los 

andrógenos y estr6genos se originan del metabolismo de 

progesterona por las células tecales. Un concepto hasta cierto 

punto similar al propuesto por Falck, (1959') en mamíferos, y que 

hasta nuestros días se considera veraz. 

En las aves, el modelo de 11 dos células 11 es aplicable 

para los folículos preovulatorios, y explica el incremento en la 

concentración de hormonas sexuales (Marrone y Herte1endy, 1983). 

Investigaciones posteriores más detalladas, sobre las 

propiedades esteroidogénicas de preparaciones puras de células 

teca les, han sido caracterizadas, y proporcionan los siguientes 

resultados. 

En la teca interna de folículos preovulatorios, las células 

esteroidogénicas tecales son sensibles a LH y producen 

básicamente androstenediona, cuya producción disminuye con la 
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maduración folicular, no existe actividad aromatasa (Gómez et 

al. , 1992; 1993) y metabolizan progesterona a androstenediona 

(Robinson y Etches, 1986). Aunque también pueden transformar 

pregnenolona a progesterona y esta a su vez a androstenediona, 

desde luego, la primera conversión con mucho menor eficiencia, 

comparada con las células granulosas (Porter et al., 1989a; 

Johnson et al., 1991; Nitta et al., 199lb; Nitta et al., 1993). 

Presentan actividad enzimática 3B-HSD, la cual se reduce 

linealmente con P.l desarrollo del foliculo (Armstrong, 1982; 

Nitta et al., 1993). También por inmunoci toquimica se ha 

detectado el estimulo de la P-450 Cl 7 (citocromo P-450 17 oC -

hidroxilasa, 

foliculo Fl 

17,20-liasa), 

(Nitta et al., 

que experimenta un decremento en el 

199lb¡ Gómez et al., 1992). Con 

relación al número de receptores LH, en codorniz, se presenta 

una disminución marcada con el crecimiento del foliculo (Kikuchi 

e Ishii, 1992). 

En teca externa de foliculos preovulatorios de guajolotes 

(Porter et al., 1989a) y pollos (Pedernera et al., 1989; 

Velázquez et al., 1991), se ha reportado que los andrógenos 

secretados por la teca interna son aromatizados a 17B-estradiol 

por las células poco diferenciadas localizadas en teca externa. 

Por otro lado, Nitta et ª1·, (199lb) ha descrito, por medio de 

inmunocitoquimica, grupos de células positivas a aromatasa, que 

concuerdan con los islotes de células indiferenciadas, observadas 

por Velázquez et al., (1991) en teca externa. 

En relación con la función de la FSH en la gallina de 

postura, se tienen datos limitados sobre los niveles plasmáticos 
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durante el ciclo ovulatorio. Se ha detectado un pico 

aproximadamente 11-14 h antes de la ovulación (Jones, 1978b). 

Los cambios observados en la LH no parecen presentarse con la 

FSH, ya que esta última muestra ligeras fluctuaciones a través 

del ciclo. Es probable que los niveles relativamente constantes 

de FSH en la gallina de postura se deban a que hay un permanente 

desarrollo folicular en estas aves (Lance y Callard, 1978). 

Estudios sobre el efecto de la FSH en el ovario de las aves 

muestran los siguientes datos: En el ovario de embriones de 

aves, existen evidencias de que la población de células 

indiferenciadas en cultivo primario, responde al estimulo con 

FSH, induciendo la división celular y la actividad 

esteroidogénica (Velftzquez et al., 1993) • Por otro lado se 

considera que la FSH interviene en la regulación de la función 

celular tecal de folículos pequeños amarillos (Kowalski et al., 

1991), asi corno en la estirnulación del crecimiento del folículo 

próximo a ovular, hasta un tamaño maduro (Jones, 1978b; Lance y 

Callard, 1978¡ Wakabayashi et al., 1992). probablemente, el pico 

que se presenta a mitad del ciclo estft involucrado con el 

reclutamiento de un nuevo folículo dentro de la jerarquía 

folicular (Jones, 1978b). En la codorniz, se ha observado que la 

teca de folículos pequeños presenta mayor afinidad que la de 

folículos grandes, pues el número de receptores a FSH disminuye 

gradualmente con la maduración folicular (Kikuchi e Ishii, 1992). 

En las gallinas, se ha reportado que el nürnero de receptores a 

FSH en las células granulosas de folículos preovulatorios 

disminuye con el desarrollo, siendo el folículo F5 el que rnfts 
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responde a FSH que a LH, por lo que la sensibilidad a 

gonadotropinas parece cambiar de un sistema sensible a FSH, a uno 

LH con la maduración folicular (Porter, et .su,., 1989b). 

Es esencial destacar que en las aves en etapa de postura, 

tres tipos celulares participan en la sintesis de hormonas 

esteroides, las células de la granulosa producen progesterona, 

las células esteroidogénicas de la teca interna pueden secretar 

andrógenos o metabolizar los progestágenos producidos por la 

granulosa; finalmente los andrógenos son aromatizados por las 

células indifere~ciadas de la teca externa a estrógenos 

(Pedernera, 1993). 

En el ovario inmaduro prefolicular de pollitas recién 

nacidas, se han identificado dos subpoblaciones celulares 

diferentes. Una de células esteroidogénicas tipicas que 

sintetizan andrógenos y que muestra actividad 38-HSD, y otra de 

células somáticas indiferenciadas que secretan estr6genos 

(Pedernera et al., 1988). 

Tal vez el proceso de cooperación celular, que se observa en 

la producción de estrógenos entre granulosa, teca interna y teca 

externa en el foliculo ovárico maduro, se presente en el ovario 

inmaduro prefolicular, entre las dos poblaciones celulares 

anteriormente descritas, y que éstas constituyan, las células 

precursoras del foliculo maduro (Velázquez et ll·, 1991; 

Pedernera, 1993) . 

Es importante observar que la actividad esteroidogénica 

disminuye en las células teca les, pero se incrementa en las 

células granulosas cuando un f oliculo se aproxima a la maduración 
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final y ovulación. Por lo anterior, existe un cambio en la 

sensibilidad y respuesta de los tipos celulares foliculares a la 

estimulación gonadotrópica en los diferentes tamafios foliculares, 

aumentando la actividad enzimática en la granulosa y disminuyendo 

en la teca (Huang fil; ª1·, 1979; Armstrong, 1982; Bahr et al., 

1983; Armstrong, 1984; Marrone y Hertelendy, 1983; Marrone y 

Hertelendy, 1985; Porter ~ ª1.., 1991; Nitta et al., 1993). 

La biosintesis de hormonas esteroides en el folículo 

preovulatorio ovárico de las aves se encuentra sujeto a la 

participación de varios mecanismos reguladores como son: hormonas 

gonadotrópicas, disminución de receptores gonadotr6picos, los 

propios esteroides sexuales a través de procesos autócrinos y 

parácrinos, complejos enzimáticos, formación de andrógenos 

reducidos no aromatizables, (Armstrong, 198~; wang y Bahr, 1983; 

Marrone y Hertelendy, 1983; Robinson y Etches, 1986; Kikuchi e 

Ishii, 1992) • As1 como cierto tipo de moléculas que están 

implicadas en la producción de esteroides, como son los 

segundos mensajeros (sistemas adenilato ciclasa 1\.MPc y Calcio

Calmodulina) (Porter et ª1·, 1989a; Johnson et al., 1991; 

Kowalski filo. ª'1·, 1991). Finalmente, también se considera la 

posible participación de la inhibina en el proceso regulador 

(Vanmontfort g.t ª1·, 1992; Johnson et al., 1993). 
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PRINCIPALES DIFERENCIAS EN EL LUGAR DE BIOSINTESIS DE 

ESTEROIDES FOLICULARES, EN MAHIFEROS Y AVES 

En mamíferos se tienen bien identificados dos tipos 

celulares que intervienen en la secreción de hormonas esteroides, 

dentro del folículo preovulatorio ovárico: las células 

esteroidogénicas de la teca interna producen andrógenos, sustrato 

que es aromatizado a estrógenos por las células granulosas. 

Próximo a la ovulación, la capa granulosa incrementa su síntesis 

de progesternna, la cual es mantenida por el cuerpo lüteo. 

En contraste, en los folículos preovulatorios de las aves la 

situación es menos clara y se postula que tres poblaciones 

celulares se encuentran involucradas: las células granulosas 

secretan progesterona, la cual es metabolizada por las células 

esteroidogénicas de la teca interna a andrógenos, y existen 

evidencias de que estos son aromatizados a estrógenos, por las 

células indiferenciadas localizadas en la teca externa. 
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JUSTIFICACION 

La gallina doméstica tiene solamente un ovari'o funcional y 

ovula diariamente por varios dias consecutivos. La organización 

precisa, jerárquica y fácilmente reconocible de los foliculos 

preovulatorios, en un sólo ovario, convierten a la gallina en un 

modelo ünico para investigar los cambios asociados con el 

desarrollo folicular ovárico, en un animal sexualmente maduro. 

En la gallina doméstica se han efectuado muchos estudios 

sobre los sitios celulares y los mecanismos de la actividad 

esteroidogénica en los fo11culos preovulatorios ( 15-4 O mm de 

diametro; F5-F6), asi como de las características citológicas de 

la capa granulosa. Sin embargo, comparativamente, poco es 

conocido acerca de la morfología en la lámina tecal de foliculos 

preovulatorios. Estudios efectuados por Wyburn et al. , 1965 y 

Dahl, 1970, 1971; demostraron, la morfologia folicular ovárica en 

la gallina adulta. Aunque estos estudios muestran ciertas 

características de la teca, los cambios estructurales 

específicos que se presentan en la lámina tecal, durante la 

maduración secuencial de los f oliculos preovulatorios no han sido 

descritos. Por lo tanto, los objetivos del presente estudio 

fueron los siguientes. 
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OBJETIVOS 

1. Evaluar los cambios que se presentan en las poblaciones 

celulares de la lámina tecal, en los foU.culos preovulatorios, 

durante la maduración folicular en el ovario de la gallina 

doméstica. 

2. Determincr el área de c6lulas esteroidogénicas tecales en 

la teca interna, islotes de células indiferenciadas en la teca 

externa, y vasos sangu1neos de ambas capas en los foliculos 

ováricos. 

3. Correlacionar las modificaciones estructurales observadas, 

a través del desarr.ollo folicular, con la actividad 

esteroidogénica, ya reportada. 

Es de importancia destacar, que datos de investigación 

básica sobre la estructura del ovario en la gallina doméstica, 

han sido y continuarán siendo de utilidad y de gran interés en el 

fenómeno de la reproducción en mam1feros. Del conocimiento 

obtenido acerca de la morfolog1a ovárica en aves, se originan 

hipótesis las cuales pueden ser probadas en mam1feros, y de esta 

forma la aplicación de métodos de analog1a pueden ser de gran 

ayuda, en el surgimiento de ideas para la investigación en la 

reproducción humana. 
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MATERIAL Y METODO 

Animales 

Se emplearon gallinas adultas en etapa de postura de la raza 

White Leghorn, linea (Babcock B-300), de 36-50 semanas de edad, 

las cuales fueron enjauladas individualmente, su oviposición se 

registró cada 30 min. El momento de la ovulación fue estimada 1 h 

después de la oviposición. Estuvieron bajo un fotoperiodo de 14 

h luz, 10 h de oscuridad. 

Preparación de Tejidos 

Las aves fueron sacrificadas por dislocación cervical, 6 a 8 

h posteriores a la ovulación. Del ovario de tres gallinas, se 

removieron los foliculos pequeños amarillos (SYF), asi como los 

foliculos preovulatorios F5, F4, F3, F2, y Fl; clasificados en 

orden creciente de tamaño. Los foliculos se sumergieron integres 

en fijador por 10 min. se procedió a tomar un promedio de 8 

muestras de la totalidad de la pared de cada foliculo (excluyendo 

el área del estigma). Las cuales fueron fijadas por el método de 

inmersión con glutaraldehido al 2. 5% en solución amortiguadora 

de cacodilato al 0.15 M, a pH 7.4, durante 2· h a 4°C; se 

postfijaron en tetróxido de osmio al 1%, amortiguado con 

cacodilato por 2 h a 4 •e, la deshidratación se llevó a cabo en 

series graduales de etanol y dos cambios de óxido de propileno, 

finalmente se incluyeron en resina Poly/Bed 812 (Polyscience 

Inc., Warrington, PA). 
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Estudio Morf ol6qico 

Por medio de un ul tramicrotomo Reichert se obtuvieron 

cortes semif inos de 1 )lm de grosor, de la parte superior e 

inferior de cada muestra de foliculo, y se tiñeron con azul de 

toluidina. Todas las observaciones fueron efectuadas con un 

fotomicroscopio Polyvar con cámara lúcida integrada, y el empleo 

del objetivo 100 x. se colocó una hoja blanca sobre la cámara 

lúcida y se procedió en cada una de las muestras foliculares a 

delimitar el área de la teca interna, considerando la membrana 

basal y su colindancia con la teca externa; en teca externa 

también se marcó el área, considerando como limite periférico los 

grandes vasos sanguíneos que corresponden a la lámina venosa 

media (King, 1982), y que separan a la teca externa del estroma 

ovárico adyacente. A nivel de teca interna se delimitó el área de 

células esteroidogénicas tipicas asi corno de los vasos 

sanguíneos y en teca externa los islotes de células poco 

diferenciadas. Fig. 10 

Una vez obtenidos los esquemas, en promedio 8 por folículo, 

se procedió a medir zonas de 16 cm de longitud en cada uno, para 

que al efectuar la digitalización cada folículo correspondiera a 

la misma área y esta fuera constante en todos los esquemas. 

Como fueron tres ovarios, se disponía de tres folículos de 

cada tipo, y de estos, 8 dibujos de cada uno (Tabla I), cuya 

longitud medida en cm y su conversión a )lm, correspondía a 265 )lrn 

Fig. 10. El estudio morfométrico se realizó con un·digitalizador 

de imagenes Hewlett Packard 9874 A, con un programa CAD (Diseño 
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Asistido por Computadora) . Durante la elaboración del programa 

se me hizo medir en una hoja milimétrica el área correspondiente 

a un rectángulo (dibujo que ya se encuentra establecido). La 

digitalización la efectué 5 veces, y de estas se obtuvo un 

cálculo de las ligeras variaciones en las mediciones, para poder 

considerar el posible error que yo introdujera a través de las 

digitalizaciones. 

Las mediciones se efectuaron sobre un tablero, se fijó el 

esquema a digitalizar y se obtuvo el área de cada estructura en 

pm2 y con los datos anteriores, se calcularon los valores 

promedio para cada animal. 

Estimación del Volumen Total 

Para estimar el volumen total de cada· estructura dentro de 

la pared folicular (células esteroidogénicas e islotes de células 

indiferenciadas, en teca interna y teca externa), se tomaron en 

cuenta los valores morfométricos promedio, considerando al 

foliculo como una esfera, y basados sobre la 11\edia de esta 

población particular de gallinas, los siguientes diámetros fueron 

considerados: Fl, 3.5 cm; F2, 3.0 cm; F3, 2.5 cm; F4, 2.0 cm; F5, 

1.5 cm; SYF, 1.0 cm. 

Se partió del diámetro especifico externo de cada tipo 

folicular (esfera), y debido a que las estructuras digitalizadas 

localizadas internamente presentan una organización en capas 

concéntricas, estas fueron estimadas como. esferas internas de 

menor diámetro. De esta forma calculando esferas con calibres 

sucesivos de mayor a menor, se obtuvieron diferencias, lo que 

75 



permitió estimar el volumen promedio de cada capa. Los datos son 

expresa• los en mm 3. 

Análisis Estadistioo 

Todos los valores presentados son el promedio .± DS (n=J) del 

total de mediciones. Las diferencias fueron probadas a través de 

anAlisis de variancia, en los distintos tamafios foliculares. La 

prueba de •rukey fue empleada para el estudio .de contrastes 

múltiples de promedios significativamente diferentes. 

de significancia es reportado como P < 0.05. 

TABLA I 

El nivel 

NUMERO TOTAL DE FOLICULOS Y MUESTRAS ESTUDIADAS EN LOS 

DIFERENTES TIPOS FOLICULARES EN TRES GALLINAS DE POSTURA 

Tipo de 
Foliculo 

SYF 

F5 

F4 

FJ 

F2 

Fl 

Número de 
Foliculos 

3 

3 

3 

3 

3 

3 

Número de 
Muestras 

8 

8 

8 

8 

8 

8 

Total de 
Muestras 

24 

24 

24 

24 

24 

24 

-------------------------------------~---------------
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Pig. 10 Esquema de un foliculo FS. En el se observa el área 

digitalizada correspondiente a la capa granulosa (G), teca 

interna (TI) y teca externa (TE). En teca interna: vasos 

sanguineos 

intercr<1l\t lar 

(V) , tejido esteroidogénico (e) y sustancia 

( s). En teca externa: islotes de células 

indiferenciadas (i) y vasos sanguineos (v) •. 
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RESULTADOS 

2 
En el presente estudio se cuantificaron las áreas en pm de 

teca interna y teca externa, asi como de ciertas estructuras en 

cada una de ellas. En teca interna las células esteroidogénicas 

y los vasos sanguineos; con respecto a teca externa los islotes 

de células indiferenciadas. Lo anterior se realizó en foliculos 

pequeños amarillos (SYF) y foliculos preovulatorios F5, F4, F3, 

F2, y Fl. 

Descripción Morfológica 

Teca interna. En todos los foliculos se observó que esta 

lámina es mucho más delgada que la teca externa, correspondiendo 

a un tercio o un cuarto del grosor de esta última (Fig. lA y 2A). 

Con la microscopia de luz se aprecian dos clases de células, 

una de apariencia fusiforme, que en su mayoria parecen ser 

fibroblastos (Fig. lB y 3), y otra que muestra caracteristicas de 

célula esteroidogénica, siendo esta última el tipo celular 

predominante. 

Las células esteroidogénicas se encuentran organizadas 

constituyendo una capa, presentan abundantes vesiculas lipidicas 

en su citoplasma, su morfologia tiende a variar de poligonal a 

alargada con la maduración del foliculo, y se aprecia un 

decremento en su número, del foliculo pequeño amarillo (SYF) al 

folículo preovulatorio Fl (Fig. lB, 3 y 6). 
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Los vasos sanguineos se localizan en la zona· más interna, 

próximos a la membrana basal (Fig. lA, lB, 2A, 4 y 6), y muestran 

un aumento durante el desarrollo folicular. 

externa. La teca externa normalmente comprende la 

mayor parte del grosor de la pared folicular (Fig. lA y 2A), y 

experimenta una reducción en su espesor con el aumento en 

diámetro del foliculo (Fig. lA, 4 y 5). 

Esta compuesta de numerosos fibroblastos aplanados y haces 

de fibras de colágena que se disponen en láminas paralelas a la 

circunferencia del foliculo, los fibroblastos se alargan y 

extienden gradualmente del foliculo SYF, 

preovulatorio Fl (Fig. lA, 4 y 5). 

al foliculo 

Entre las láminas de fibroblastos se observan frecuentemente 

células indiferenciadas, descritas inicialmente por Velázquez et 

i!l..,_ (1991), organizadas en grupos o islotes, los cuales son más 

abundantes en la periferia de la teca externa (Fig. lA, 2A, 3 y 

4). J,as células son de morfologia variable, presentan abundante 

citoplasma, y un gran núcleo ovoide con dos o más nucleólos 

(Fig. 2B). 

La cantidad de islotes de células indiferenciadas es mayor 

en el foliculo SYF y F5, disminuyendo en número con el 

crecimiento folicular. Por lo que se observa un decremento en el 

foliculo F2, y es todavia más pronunciado en el Fl (Fig. lA, 2A, 

5 y 6). 

79 



Análisis Morf ométrico 

El grosor de la teca externa mostró una reducción del 

folículo SYF a el Fl (P < 0.001). Mientras que el grosor de la 

teca interna no disminuyó significativamente (P > 0.05) (Fig. 7). 

Las células esteroidogénicas tipicas pudieron ser 

reconocidas por las abundantes vesiculas lipidicas en su 

citoplasma (Fig. lB, 3 y 4). El área de la teca interna ocupada 

por las células esteroidogénicas disminuyó durante la maduración 

del foliculo (P < 0.01) (Fig. 8). Sin emba:cgo, considerando el 

incremento en diámetro del foliculo, el volumen absoluto estimado 

de tejido esteroidogénico aumentó en el foliculo más grande Fl 

(Tabla II). 

Los vasos sanguineos de la teca interna proliferaron durante 

la maduración folicular (Fig. 6), y el área mayor de vasos 

sanguíneos fue observada en los foliculos Fl y F2 . ( P < 0.01 ) 

(Fig. 9). 

Los islotes de células indiferenciadas localizados en la 

teca externa, fueron evidentes en los foliculos más pequeños 

(Fig. 1A y 2A), y estuvieron prácticamente ausentes en el 

folículo Fl (Fig. 6). El área de islotes de células 

indiferenciadas presentó un marcado decremento conforme el 

foliculo se desarrolla (P < 0.001) (Fig. 10). 

La estimación del volumen total de este tipo celular en la 

jerarquia folicular, mostró un incremento que alcanzó el máximo 

valor en el foliculo F3, seguido por una notable reducción en el 

folículo más grande Fl (Tabla II). 
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Para tener un concepto más claro y preciso de la estructura 

folicular, también se digitalizó la capa granulosa, la sustancia 

intercelular en la teca interna y los vasos sanguineos en la teca 

externa de los foliculos pequeños amarillos (SYF) y de los 

foliculos preovulatorios (F5, F4, F3, F2, y Fl). En relación a 

la capa granulosa, se apreció que con la maduración folicular 

este epitelio experimenta un cambio gradual de un epitelio 

pseudoestratificado cilíndrico o cúbico, a uno de tipo simple 

cúbico, el cual en algunos de los foliculos más grandes (Fl), 

llegó a observarse con morfologia plana; similar a lo ya citado 

en la literatura (Guraya, 1978). Por otro lado la sustancia 

intercelular en la teca interna mostró una disminución en su 

área, como consecuencia del incremento en el área ocupada por los 

vasos sanguineos y del volumen absoluto estimado del tejido 

esteroidogénico. Con respecto a los vasos sanguineos de la teca 

externa, los resultados no se incluyeron, ya que estos se 

observaban muy raramente en cada una de las muestras, y por tanto 

sus valores no fueron representativos. 
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Fiq. 1A. Corte transversal a través de la pared de un foliculo 

pequefio amarillo. La capa granulosa (G) se observa en la región 

superior. En la teca interna (TI) se aprecian vasos sanguíneos 

(V), y células esteroidogénicas (CE) con abundantes vesículas 

lipídicas (L) en su citoplasma. La teca externa (TE) es la capa 

de mayor grosor, presenta fibroblastos aplanados (F), así como 

fibras de colágena dispuestas concéntricamente, son evidentes 

numerosos islotes de células indiferenciadas (CI) de 

localización periférica. ( 936 x ) 

Fiq. 1B. Detalle de la teca interna (TI) del foliculo 

pequefto amarillo. se muestran las células esteroidogénicas (CE), 

las cuales contienen abundantes vesículas lipídicas (L) , los 

vasos sanguíneos (V) se situan próximos a la membrana basal, y 

también son aparentes los fibroblastos (F). ( 1 463 x) 
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Piq. 2A. Microfotograf1a de un fol1culo preovulatorio FS. Se 

observa la capa granulosa (G), y por debajo de la membrana basal 

se localiza la teca interna (TI), en donde se aprecian vasos 

sangu1neos (V) y células esteroidogénicas (CE). En la teca 

externa (TE) están presentes varios islotes de células 

indiferenciadas (CI). ( 936 x) 

Fiq. 2B. Ampliación de un fol1culo preovulatorio FS. Grupos 

de células indiferenciadas (CI) pueden ser identificadas entre el 

tejido conectivo de la teca externa (TE). ( 1 463 x) 
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J'iq. 3. corte transversal de la pared en un folículo 

preovulatorio 1'4. A nivel de teca interna (TI) se perciben 

células esteroidogénicas (CE), y fibroblastos (F). En la teca 

externa (TE) en posición periférica, son aparentes islotes de 

células indiferenciadas (CI). ( 936 x) 

:ric¡. •· Microfotografía de un folículo preovulatorio F3. 

Note la presencia de células esteroidogénicas (CE), y vasos 

sanguíneos (V), localizados en teca interna (TI). La teca externa 

(TE) se caracteriza por los islotes de células indiferenciadas 

(CI), observe el alargamiento de los fibroblastos (F), y como 

estos se organizan en láminas paralelas con disposición 

concéntrica. ( 936 x ) 
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Fiq. s. Corte transversal de un foliculo preovulatorio F2. 

Las células esteroidogénicas (CE) se aprecian alargadas, y el 

grosor de la teca interna (TI) ha disminuido ligeramente. Los 

grupos de células indiferenciadas (CI) tienden a reducir su 

nQmero en la teca externa (TE), observe como los fi.broblastos 

(J') localizados en esta capa, se tornan elongados con el 

incremento en diámetro del foliculo. ( 936 x ) 

Piq. 6. Microfotografia del foliculo preovulatorio P1. Los 

vasos sanguineos (V) son abundantes al lado de las células 

esteroidogénicas (CE) en la teca interna (TI). La teca externa 

(TE) muestra tejido conectivo organizado de manera densa y los 

grupos de células indiferenciadas (CI) pueden observarse 

ocasionalmente. ( 936 x ) 
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B TECA EXTERNA 0JZJ TECA INTERNA 

Fig. 7. Cambios en el grosor de la teca externa y teca 

interna, en la jerarquía de folículos preovulatorios en el ovario 

de la gallina doméstica. Las barras representan el promedio ± 

os, (n .. 3). Los promedios con la misma letra no son 

significativamente diferentes. 
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Fig. 8. Area de células esteroidogénicas típicas de la teca 

interna en los folículos preovulatorios del ovario de la gallina. 

Las barras representan el promedio ± DS, (n"'3) . 
Los promedios 

con la misma letra no son significativamente diferentes. 
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Fig. 9. Area de vasos sanguíneos presentes en la teca 

interna, durante el desarrollo ~e folículos amarillos en el 

ovario de la gallina. Las barras representan el promedio ± DS, 

(n,,3) Los promedios con la misma letra no son 

significativamente diferentes. 
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Fig. 10. Area de islotes de células indiferenciadas en la 

teca externa de folículos pi·eovulatorios en el ovario de la 

gallina. Las barras representan el promedio ± DS, (n=3) . Los 

promedios con la misma letra no son significativamente 

diferentes. 
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T A B L A I I 

VOLUMEN TOTAL ESTIMADO DE CELULAS ESTEROIDOGENICAS E 

ISLOTES DE CELULAS INDIFERENCIADAS EN LA TECA INTERNA Y TECA 

EXTERNA DE FOLICULOS PREOVULATORIOS EN LA GALLINA DE POSTURA. 

Tipo de 
Fol1culo 

SYF 

F5 

F4 

F3 

F2 

Fl 

Teca 
Interna 

6.3 

14.2 

22.5 

32.0 

48.0 

53.0 

Teca 
Externa 

27.0 

54.5 

106.3 

148.0 

209.0 

218.0 

Volumen Total 

Células 
Esteroidogénicas 

3.5 

7.5 

12.9 

19.3 

18.7 

32.0 

Células 
Indiferenciadas 

5.3 

7.6 

11.3 

13.6 

7.9 

0.6 

NOTA. El volumen fue calculado de los valores morfométricos 

promedio, considerando al fol1culo como una esfera con un 

diámetro promedio particular, como es descrito en 

~. Los datos son expresados en mrn3 . 
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DISCUSION 

El análisis morfométrico permite cuantificar modificaciones 

en el grosor de la teca interna y teca externa, así como en los 

elementos histológicos que constituyen ambas capas, los cuales 

tienden a variar de acuerdo al grado de desarrollo folicular. 

Las muestras se tomaron al azar en las distintas regiones de 

la pared folicular. Considerando que las muestras representan la 

lámina tecal de todo el folículo (excluida la región del 

estigma) , fue posible estimar el volumen total de las células 

esteroidogénicas t1picas en la teca interna y de las células 

indiferenciadas en la teca externa de cada tipo folicular. 

Las células esteroidogénicas tipicas de la teca interna 

contienen inclusiones de ésteres de colesterol (Dahl, 1970), 

presentan actividad citocromo P-450scc (corta las uniones c-c del 

colesterol) (Nitta et al., l99lb), son positivas para 38-HSD 

(3B-hidroxiesteroide deshidrogenasa, t::. 5-4 isomerasa) (Armstrong, 

1982), contienen una citocromo P-450 Cl7 (P-450 17-<:-hídroxilasa, 

17,20-liasa) (Nitta et al., 199lb), y además muestran actividad 

l7B-HSD (178-hidroxiesteroide deshidrogenasa) (G6mez et al., 

1993). Estas son células secretoras de andrógenos, 

principalmente androstenediona y en menor cantidad testosterona 

(Marrone y Hertelendy, 1985; G6mez et al., 1993); aunque también 

se ha detectado la síntesis de progesterona (Nitta et al., 

1991b). Fig. 1 (Discusión) 
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Fiq. 1 Células y complejos enzimáticos que participan en la 
secreción de hormonas esteroides en el foliculo preovulatorio. 
La célula granulosa a partir de colesterol constituye la fuente 
principal de progesterona; que es metabolizada en forma primaria 
por la célula esteroidogénica de la teca interna en andrógenos, 
aunque también ésta célula tiene la capacidad de producir 
progesterona. Los fibroblastos de la teca externa es probable que 
intervengan en convertir la androstenediona en testosterona, y 
las células indiferenciadas requieren de los andrógenos como 
sustrato, en la biosintesis de estr6genos. 
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Las células esteroidogénicas tecales no disminuyen durante 

la maduración folicular, el folículo más grande Fl, mostró el más 

al to volumen total estimado de células esteroidogénicas, estos 

resultados son consistentes a observaciones inicialmente 

mencionadas por Bahr et al., {1983). En contraste, con respecto 

a la biosíntesis de androstenediona por estas células, su 

producción es mayor en el folículo F5 y menor en el Fl, lo que 

indica una disminución en la secreción con el desarrollo del 

fol1cu!o (Marrone y Hertelendy, 1985; Robinson y Etches, 1986; 

Porter et .ru,., 1991; Gómez et al., 1992; 1993). Como puede 

apreciarse los hallazgos morfométricos no concuerdan totalmente 

con lo reportado desde un punto de vista fisiológico. Tal vez lo 

anterior se debe a que las células esteroidogénioas tecales se 

transforman en esteroidogénicamente inactivas {en cuanto a la 

s1ntesis de androstenediona) durante la maduración folicular, ya 

que el número de células secretoras no disminuye. Es posible que 

las células esteroidogénicas t1picas de la teca interna en el 

fol1culo Fl, cambie a una célula secretora de progesterona debido 

a que la 38-HSD permanece aún activa (Armstrong, 1982) , y el 

citocromo P-450 Cl7 se reduce {Nitta et al., 199lb}. Resulta de 

interés indicar que un cambio similar ha sido descrito en el 

fol1culo preovulatorio de mam1feros, donde las células tecales 

parecen modificar su capacidad esteroidogénica de una célula 

productora de andrógenos, a una célula productora de 

progesterona (Roberts y Skinner, 1990}. 

En relación con el desarrollo de los vasos sangu1neos 

localizados en la teca interna, estos mostraron un incremento del 
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fol!culo SYF al fol!culo más grande Fl. Esto confirma 

observaciones previas efectuadas en aves por Scanes et al., 

(1982), donde se indica que los cinco principales fol!culos 

preovulatorios, reciben cerca de la mitad del flujo sanguineo 

ovárico aproximadamente el 48% ) . El alto 'y progresivo 

incremento en la circulación sangu!nea del foliculo F5 al Fl 

durante el proceso de maduración, concuerda con nuestros 

resultados, y se explica por la necesidad en el transporte de 

precursores para la deposición de vitelo, asi como para el 

suministro de nutrientes esenciales y oxigeno en la función 

esteroidogénica. Scanes et .1!J.., (1983) encontró que el más alto 

flujo se presentó en el foliculo Fl, decayendo de manera drástica 

en el foliculo postovulatorio, posiblemente esto se debe a que 

en este último se presenta una disminución en la actividad 

funcional y por tanto no requiere de una mayor irrigación. 

En mam!feros se ha reportado que el número · de capilares 

sangu!neos de la teca interna se incrementa linealmente con el 

aumento en tamaño del fol!culo. El crecimiento en la red capilar 

experimenta cambios morfológicos significativos conforme la 

ovulación se aproxima, y como respuesta al pico preovulatorio LH 

se observa a nivel del plexo capilar: un aumento en el suministro 

sanguineo, hiperemia, alargamiento de vasos sanguineos 

(vasodilatación), incremento en la permeabilidad vascular, 

extravasación y edema (Hiura y Fujita, 1977; Lipner, 1988; 

Maurer-Schultze, 1989; Kranzfelder, 1992). Esta red adquiere la 

apariencia de un plexo capilar multilaminar sumamente denso, que 

se desarrolla en espiral en la porción más profunda de la teca 
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interna, en contacto con la membrana basal (Bjersing y cajander, 

1974; O'Shea gt al., 1978; Lipner, 1988). un sistema vascular 

complejo, es una caracter istica de la teca interna en los 

follculos oviricos maduros (Cavender y Murdock, 1988; 

Macchiarelli et gl., 1992). Siendo la red capilar menos densa en 

otras partes de la teca (O'Shea, 1981; Martin y 'l'albot, 1987). 

En el conejo y el humano hay evidencias de que los capilares 

de la teca interna crecen paralelamente junto con la capa 

granulosa (cuyo suministro metabólico depende de la red capilar). 

Existe correspondencia entre el número de capilares y el volumen 

de la capa granulosa, puesto que el desarrollo de los capilares 

es controlada por cierta función reguladora de la capa granulosa, 

ya que la red capilar no se desarrolla a menos que la capa 

granulosa sea estratificada (Kranzfelder y Maurer-Schultze, 

1989). Se sugiere que el aumento de este plexo capilar en el 

follculo preovulatorio puede estar bajo el control de un factor 

angiogénico, el cual ha sido demostrado en células granulosas de 

rata y porcino (Greenwald y Terranova, 1988). En la rata también 

el número de capilares en la teca interna se incrementó 

linealmente con el aumento en el diámetro del follculo, y el 

número relativo de capilares se mantuvo constante (Kranzfelder, 

1992). 

Es probable, que el incremento en el irea de vasos 

sangulneos observado en la teca interna de los follculoa 

preovulatorios oviricos SYF al follculo Fl en nuestro estudio, 

esta asociado con el crecimiento del follculo. No obstante, se 

presentó un aumento en la densidad de vasos sangulneos por unidad 
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de área, lo cual puede explicarse en el caso de aves por la 

rápida acumulación de vitelo, así corno por el incremento en la 

actividad secretora de los folículos preovulatorios. Y en 

mamíferos, los cambios en la vascularización pueden relacionarse 

con la función esteroidogénica de la teca interna. 

Con respecto al número de islotes de células indiferenciadas 

en la teca externa, disminuyeron durante la maduración 

folicular, y estuvieron prácticamente ausentes en el folículo Fl. 

Estas células fueron descritas con actividad positiva a arornatasa 

por inrnunocitoquírnica (Nitta et al., 199lb). Por lo tanto, la 

reducción en la secreción de estrógenos observada en los 

folículos más grandes, podria ser explicada por la ausencia de 

células indiferenciadas en la teca externa. 

Se ha demostrado previamente que la secreción de 17 B

estradiol alcanza un máximo en el folículo F5 (Bahr et -ª.l., 1983; 

Arrnstrong, 1984) y estos autores proponen una al ta actividad 

aroma tasa en este estadio de maduración folicular, la cual 

decrece hacia el folículo Fl. En nuestro estudio el área mayor 

de células indiferenciadas se observó en los folículos amarillos 

más pequefios SYF y F5, y disminuyeron de manera significativa en 

los folículos de mayor tarnafio F2 y Fl; corno puede apreciarse los 

hallazgos fisiológicos son consistentes con el estudio 

morfológico. 

Nitta 

localizados 

diferente, 

et al., (199lb) ha descrito para los fibroblastos 

en la teca externa, una modalidad funcional 

indica que tienen inmunoreactividad para el 

citocromo P-4 50 Cl 7, la cual disminuye con la maduración 
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folicular. Sin embargo, esta actividad enzimática no se ha 

corroborado plenamente, por lo que se requieren otros estudios 

para confirmar este reporte. Además existen evidencias 

(Rodriguez-Maldonado et al., 1993) de actividad l7B-HSD (178-

hidroxiesteroide deshidrogenasa), por lo que tal vez los 

fibroblastos en la teca externa, puedan funcionar como un sitio 

adicional secundario para la conversión de andrógenos, que 

sumados a los andrógenos provenientes de manera primaria por las 

células esteroidogénicas tecales en la teca interna, constituyen 

el sustrato para las células indiferenciadas , en la síntesis 

de estrógenos. Fig. 1 (Discusión) 

Las células esteroidogénicas tecales y las indiferenciadas 

aisladas de teca interna y teca externa, son estimuladas con el 

tratamiento de LH, incrementando la secreción de andrógenos y 

estrógenos respectivamente (Huang et al., 1979; Marrone y 

Hertelendy, 1983; Robinson y Etchcs, 1986; Nitta et al., l99lb). 

Con base en los datos anteriores es posible correlacionar 

los resultados morfológicos con la actividad fisiológica: En las 

aves en etapa de postura, tres tipos celulares están involucrados 

en la síntesis de hormonas esteroides, las células granulosas 

producen progesterona, la cual es metabolizada por las células 

esteroidogénicas de la teca interna a andrógenos, finalmente 

estos andrógenos son transformados en estrógenos vía células 

indiferenciadas. Fig. l (Discusión) 

como se puede apreciar son necesarios estudios a nivel 

ultraestructural y bioquímico (enzimático), para la comprensión 

de las rutas metabólicas empleadas en la biosintesis de hormonas 
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esteroides, y de esta manera poder integrar y explicar los 

cambios que ocurren en las células esteroidogénicas, durante el 

proceso de maduración de los foliculos ováricos en la gallina de 

postura. 
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CONCLUSIONES 

1. Las células esteroidogénicas en la teca interna tienden a 

aumentar considerando el volumen absoluto estimado, este 

incremento es proporcional de acuerdo al tamaño del folículo, por 

lo que su cantidad es menor en el folículo SYF y mayor en el 

foliculo Fl. 

2. Los vasos sanguíneos de la teca interna proliferaron 

durante la maduración folicular, y el área mayor de vasos 

sanguíneos fue observada en los folículos Fl y F2. 

3. Los islotes de células indiferenciadas loca.lizados en la 

teca externa, fueron evidentes en los folículos más pequeños SYF 

y F5, y estuvieron prácticamente ausentes en el folículo Fl. 

4. Los cambios estructurales hasta aqui descritos, pudieron 

ser correlacionados con las modificaciones en la secreción de 

hormonas esteroides a nivel de teca interna y teca externa. 
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