Anatomia Comparada de |os Cordados (FACENA-UNNE) Lectura complementaria

EMBRIOLOGIA

DESARROLLO TEMPRANO EN PECES
Segmentacion en los cigotos del pez cebra

Los cigotos del pez cebra son teloleciticos (Ila mayor parte del cigoto esta ocupada por
vitelo). La segmentacion puede tener lugar solamente en el blastodisco, una delgada region de
citoplasma libre de vitelo en e polo animal del cigoto. Las divisiones celulares no dividen por
completo al cigoto, de modo tal que este tipo de segmentacion incompleta es denominada
mer oblastica. Debido a que solo €l blastodisco llega a ser el embrion, este tipo de segmentacion
merobl &stica es denominada discoidal (Fig. 11-4).

Las primeras divisiones celulares siguen un patrén de segmentaciones meridionales y
ecuatoriales. Estas divisiones son rapidas, toman cada una de €llas cerca de 15 minutos. Las
primeras 12 divisiones se producen de manera sincronica y forman un monticulo de células que
se asienta sobre el polo animal de una célula vitelinica grande. Estas células constituyen el
blastoder mo e inicialmente, todas las células mantienen alguna conexion abierta entre si.
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Fig. 11-4. Segmentacion merobléstica discoidal en un huevo (cigoto) del pez cebra. A. Embrion de 1 célula. El
monticulo encima del citoplasma es €l blastodisco. B. Embrién de 2 células. C. Embrién de 4 células. D. Embrién
de 8 células en €l cual se forman dos hileras de cuatro células cada una. E. Embrion de 32 células. F. Embrion de 64
células, en el cual puede verse el blastodisco encima de la célula vitelinica.

Cerca del comienzo de la décima division celular, puede detectarse el inicio a la
transicién de la blastula media: comienza la transcripcion génica cigética, las divisiones celulares
se enlentecen y se hacen evidentes los movimientos celulares. En este momento, se pueden
distinguir tres poblaciones celulares diferentes (Fig. 11.5):

a- Capa sincitial vitelinica (CSV): se forma cuando las células en el borde vegetal del
blastodermo se fusionan con la célula vitelinica subyacente. Esta fusién produce un anillo de
nucleos dentro de la parte citoplasmatica de la célula vitelinica que se sitlia justo por debajo del
blastodermo. Posteriormente, a medida que el blastodermo se expande vegetalmente para rodear
alacéulavitelinica, agunos de los nucleos sincitiales del vitelo se mueven bajo el blastodermo
para formar la CSV interna y algunos de ellos se moveran vegetalmente, manteniéndose por
delante del margen del blastodermo, para formar la CSV externa. La CSV sera importante
paradirigir algunos de los movimientos celulares de la gastrulacion.
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Fig. 11-5. Blastula de pez. A. Antes de la gastrulacion, las células profundas estan rodeadas por la capa de la
envoltura. La superficie animal de la célula vitelinica es plana y contiene los nucleos de la capa sincitial vitelinica
(CSV). Los microtlbul os se extienden através del citoplasma vitelinico y através de laregion externade la CSV.

b- Capa de la envoltura: estd formada por las células mas superficiales a partir del
blastodermo, que forman una I&mina epitelial de una sola capa celular de espesor y que se
convertira finalmente en el perider mo, una cubierta protectora extraembrionaria que es liberada
durante el desarrollo tardio.

c- Células profundas: entre la capa de la envoltura y la capa sincitial vitelinica. Estas
son las células que dan origen a embrion propiamente dicho.

Los destinos de las células del blastodermo temprano no estén determinados y parece ser
fijado poco antes del comienzo de la gastrulacion. En este momento, células en regiones
especificas del embrién dan origen a ciertos tejidos de un modo sumamente predecible, y
permiten que sea producido un mapa de destino.

Gastrulacion en los embriones de los peces

El primer movimiento celular de la gastrulacion del pez es la epibolia de las células del
blastodermo sobre el vitelo. En la fase inicial de este movimiento, las células profundas del
blastodermo se mueven hacia afuera para intercalarse con las células més superficiales.
Posteriormente, esta concatenacion de células se mueve vegetalmente sobre la superficie del
vitelo y 1o envuelve completamente (fig. 11-6). Sin embargo, este movimiento no es debido al
arrastre activo de estas blastomeras. En su lugar, e movimiento descendente hacia el polo
vegetal es el resultado de la expansion auténoma de la CSV “dentro” del citoplasmade la célula
vitelinica. La capa de la envoltura est4 estrechamente unida a la CSV y es arrastrada junto con
ésta. Las células profundas del blastodermo luego llenan el espacio entre la CSV y la capa de la
envoltura a medida que continda la epibolia. Este mecanismo puede demostrarse mediante la
ruptura de las uniones entre la CSV vy la capa de la envoltura. Cuando esto es hecho, la capade la
envoltura y las células profundas se sueltan nuevamente hacia la parte superior del vitelo,
mientras que la CSV continlia su expansion alrededor de la célula vitelinica.

Durante la epibolia, un lado del blastodermo se vuelve sensiblemente més grueso que el
otro. Los experimentos de marcacién celular indican que el lado més grueso marca el sitio de la
futura superficie dorsal del embrion.

La formacién de las capas germinales

Luego que las células del blastodermo han cubierto cerca de la mitad de la célula
vitelinica del pez cebra (y més temprano en huevos de pez con vitelos méas grandes), se produce

2



Anatomia Comparada de |os Cordados (FACENA-UNNE) Lectura complementaria

un engrosamiento alo largo del margen del blastodermo en epibolizacion. Este engrosamiento es
denominado anillo germinal, y estd compuesto de una capa superficial, €l epiblasto, y de una
capainterna, €l hipaoblasto.

No se comprende cémo se produce €l hipoblasto. Algunos afirman gque € hipoblasto se
forma por la involucion de las células superficiales a partir del blastodermo bajo el margen
seguida por su migracion hacia el polo animal (véase fig. 11-6C); en este escenario, lainvolucion
comienza en la futura porcion dorsal del embridn, pero todo se produce alrededor del margen.
Otros laboratorios sostienen que la ingresion de las células superficiales forma el hipoblasto. Es
posible que ambos mecanismos estén en funcionamiento, con diferentes modos de formacion de
hipoblasto predominando en distintas especies.

Una vez que se ha formado el hipoblasto, las células del epiblasto y del hipoblasto se
intercalan sobre el futuro lado dorsal del embrion para formar un engrosamiento localizado, el
ESCUDO EMBRIONARIO (Fig. 11-7). Como se verd, este escudo embrionario es funcionalmente
equivalente al labio dorsal del blastoporo de anfibios, debido a que puede organizar un ge
embrionario secundario cuando es trasplantado a embrion huésped. Por lo tanto, a medida que
las células del blastodermo experimentan epibolia alrededor del vitelo, también estan
involucionando en los mérgenes y convergiendo anteriormente y dorsalmente hacia el escudo
embrionario. Las células del hipoblasto del escudo embrionario mismo convergen y se
extienden anteriormente, estrechdndose finamente a lo largo de la linea media dorsal del
hipoblasto. Este movimiento forma e cordamesodermo, el precursor de la notocorda. Las
células adyacentes al cordamesodermo, las células del mesoder mo paraxial, son las precursoras
de los somitos mesodérmicos. La convergencia y la extension simultaneas en el epiblasto traen
a las células neurales presuntivas desde todas partes del epiblasto hacia la linea media dorsal,
donde ellas forman la quilla neural. Aquellas células remanentes en el epiblasto se convierten
en el ectodermo.

Mientras tanto, el endodermo se origina desde las blastomeras mas marginales de la
blastula tar dia del embrién. Estas blastomeras involucionan mas temprano en la gastrulacion y
ocupan las capas profundas del hipoblasto, directamente por arriba de laCSV.

A Polo animal

Fig.11-7. Vista dorsa de los movimientos de
convergencia y extension durante la gastrulacion
del pez cebra La epibolia extiende €
blastodermo sobre € vitelo; la involucién o €
ingreso generan el hipoblasto; la convergencia
y laextension traen alas células del hipoblasto y
del epiblasto hacia el lado dorsal para formar el
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Fig. 11-6. Movimientos celulares durante |a gastrulacion del pez cebra. A. El blastodermo que ha finalizado el 30%
de la epibolia (cerca de 4,7 horas). B. Formacion del hipoblasto, por involucion de células en e margen del
blastodermo epibolizante o por delaminacion e ingreso de células desde el epiblasto (6 horas). C. Regién marginal
vista de cerca. D. En un 90% de epibolia (9 horas), el mesodermo puede observarse rodeando €l vitelo, entre el
endodermo y €l ectodermo. E. Finaizacion de la gastrulacion (10.3 horas).
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DESARROLLO TEMPRANO EN LOSANFIBIOS
Segmentacion en los anfibios

Debido a que el vitelo esta concentrado en el hemisferio vegetal, es un impedimento para
la segmentacion. La primera divisién comienza en el polo animal y se extiende lentamente
descendiendo hacia la region vegetal mientras que la segunda division comienza en la region
animal del huevo antes que la primera division haya dividido a citoplasma vegetal. Finalmente,
el hemisferio vegetal finalmente contiene blastomeras mas grandes y en menor nimero que las
de lamitad animal.

Las dos primeras divisiones son meridionales y perpendiculares entre si. La tercera
segmentacion, segun lo esperado, es ecuatorial. Sin embargo, debido a que €l vitelo esta situado
en el hemisferio vegetal, este surco de segmentacién en los huevos de anfibio no se produce en
realidad en el ecuador, sino que es desplazado hacia € polo animal. El surco divide a embridn
en cuatro blastomeras animales pequefias (micromeras) y cuatro blastdmeras grandes
(macromeras) en la region vegetal. Esta segmentacion holoblastica desigual establece dos
regiones embrionarias principales: una region de micrémeras que se dividen répidamente cerca
del polo animal y un &rea de macrémeras vegetales que se dividen més lentamente. A medida
que progresa la segmentacion, la region animal llega a ser ensamblada con numerosas células
pequefias, mientras que la region vegetal contiene solamente un nimero relativamente pequefio
de macrémeras grandes cargadas de vitelo.

Un embrion de anfibio que contiene 16 a 64 cdulas es cominmente denominado una
morula. En el estadio de 128 células, empieza a verse el blastocele y el embridn es considerado
una blastula. En realidad, la formacion del blastocele ha sido trazada hacia atras hasta el primer
surco de segmentacién. Kalt (1971) demostro que en la rana Xenopus laevis, € primer surco de
segmentacion se ensancha en el hemisferio animal para crear una pegquefia cavidad intercelular
gue es cerrada desde € exterior por uniones intercelulares estrechas (uniones estrechas u
oclusivas). Esta cavidad se expande durante las segmentaciones posteriores para llegar a ser €
blastocele.

El blastocel e tiene dos funciones principales en |os embriones de rana:

1) permite lamigracion celular durante la gastrulacion y

2) evitaque las células por debgjo de éste interactlen prematuramente con las células que
estan por arriba.

Gastrulacion en los anfibios

La gastrulacion en los embriones de rana se inicia sobre el futuro lado dorsal del
embrion, justo por debajo del ecuador en laregion de lamedialunagris (fig. 10-7).

Aqui, las células se INVAGINAN para formar una hendidura parecida a blastoporo. Estas
células cambian su forma espectacularmente. El cuerpo principal de cada célula es desplazado
hacia el interior del embrion mientras que la célula mantiene contacto con la superficie externa
por medio de un cuello delgado (fig. 10-8). Estas células de botella revisten € arquenteron a
medida que éste se forma. La gastrulacion en larana comienza en la zona marginal: la zona que
rodea a ecuador de la blastula, donde se encuentran los hemisferios animal y vegetal. Aqui las
células endodérmicas no son tan grandes 0 no tienen tanto vitelo como las blastomeras mas
vegetales.

La siguiente fase de la gastrulacion involucra la INVOLUCION (un tipo de movimiento)
de las células de la zona marginal mientras que las células animales experimentan EPIBOLIA y
convergen en € blastoporo (fig. 10-7C,D). Cuando las células marginales en migracion alcanzan
el labio dorsal del blastoporo, giran hacia €l interior y vigjan alo largo de la superficie interna
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de las células externas del hemisferio animal. Por |o tanto, las células que constituyen el labio del
blastoporo estdn cambiando constantemente. Las primeras células en componer € labio dorsal
del blastoporo son las células de botella que se invaginan para formar €l borde de avance del
arquenteron. Estas células mas tarde llegaran a ser las células faringeas del intestino anterior. A
medida que estas primeras células pasan hacia el interior del embrion, e labio dorsal del
blastoporo llega a estar compuesto de células que mediante movimientos de involucion hacia el
embrion se convierten en la placa precordal (el precursor del mesodermo de la cabeza). Las
siguientes células en involucionar hacia el embrion a través del labio dorsal del blastoporo son
denominadas las células del cordamesodermo. Estas células formarén la notocorda, una
"columna vertebral” de mesodermo transitorio que desempefia un papel importante en la
induccion y el establecimiento del patrén del sisterma nervioso.
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Fig. 10-7. Movimientos celulares durante la gastrulacion en la rana. Las secciones meridionales son cortadas a
través de la zona media del embridn y posicionadas de modo que el polo vegetal esinclinado hacia el observador y
ligeramente hacia la izquierda. Los movimientos principales estan indicados por flechas y las células del hemisferio
animal superficia estén coloreadas para que puedan seguirse sus movimientos. A, B. Gastrulacién temprana. Las
células de botella del margen se mueven hacia adentro para formar el labio dorsal del blastoporo y los precursores
mesodérmicos realizan un movimiento de involucion bajo el techo del blastocele. PA marca la posicion del polo
animal, que cambiara a medida que contintia la gastrulacién. C, D. Gastrulacion media. Se forma el arquenterén,
desplaza al blastocele y migran células desde los labios ventral y lateral del blastoporo hacia el embrién. Las células
del hemisferio animal migran abajo hacia la region vegetal y mueven el blastoporo hacia la region cerca del polo
vegetal. E, F. Hacia el final de la gastrulacion se oblitera el blastocele, el embrién llega a rodearse por ectodermo, el
endodermo se hainternalizado y las células mesodérmicas se han posicionado entre el ectodermo y el endodermo.

A medida que las nuevas células ingresan en el embrién, el blastocele es desplazado
hacia el lado opuesto del |abio dorsal del blastoporo. Mientras tanto, el labio del blastoporo se
expande lateral y ventralmente a medida que continta el proceso de formacion de células de
botella e involucién alrededor del blastoporo (fig. 10-9). El ensanchamiento de la "medialuna’
del blastoporo desarrolla los labios laterales y por Ultimo un labio ventral sobre el cual pasan
células precursoras mesodérmicas y endodérmicas adicionales. Con la formacion del labio
ventral, el blastoporo ha formado un anillo alrededor de las grandes células endodérmicas que se
mantienen expuestas sobre la superficie vegetal. Este parche restante de endodermo es

6



Anatomia Comparada de |os Cordados (FACENA-UNNE) Lectura complementaria

denominado tapon vitelino; éste, también, es finalmente internalizado (fig. 10-9). En este punto,
todos los precursores endodérmicos han sido traidos hacia el interior del embrién, el ectodermo
ha rodeado la superficiey el mesodermo ha sido llevado entre ellos.

Fig. 10-8. Vista superficial de un labio dorsal del blastoporo temprano de Xenopus. La diferencia de tamafio entre
las blastomeras vegetales y animales se observa con facilidad.
A

Labio dorsal

Labio dorsal

— PERT
i . " Tapon vitelino
Lzbio ventral — N \ P

Labio

del blastoporo

Fig. 10-9. Epibolia del ectodermo. A. Cambios en laregién arededor del blastoporo a medida que son formados los
labios dorsal, lateral y ventral de manera sucesiva. Cuando el labio ventral completa el circulo, el endodermo llegaa
internalizarse progresivamente. Los nimerosiii-v corresponden alas figuras 10-7 B-E, respectivamente. B. Resumen
de los movimientos de epibolia del ectodermo y de la involucion de las células mesodérmicas que migran hacia el
blastoporo y luego bajo la superficie. EI endodermo por debajo del labio del blastoporo (el tapén vitelino) no es
movil y es encerrado por estos movimientos.

L a extension conver gente del mesoder mo dor sal

Lainvolucion comienza dorsalmente, dirigida por €l endomesodermo faringeo y la placa
precordal. Estos tejidos migraran més anteriormente por debgo del ectodermo superficial. El
siguiente tegjido en entrar a labio del blastoporo dorsal contiene precursores de la notocorday de
los somitos. Mientras tanto, a medida que €l labio del blastoporo se expande para tener los lados
dorsolateral, lateral y ventral, € mesodermo cardiaco, e mesodermo rena y e mesodermo
ventral prospectivos entran en el embrion.

Esta intercalacion extiende alin mas ala ZM| hacia vegetal. Al mismo tiempo, las células
superficiales se extienden mediante division y aplanamiento. Cuando las células profundas
alcanzan el labio del blastoporo, involucionan hacia el embrién y dan inicio a un segundo tipo de
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intercalacion; la que causa una extension convergente a lo largo del ge mediolateral (fig. 10-
13F) que integra varias corrientes mesodérmicas para formar una banda larga y estrecha. Este
movimiento se asemeja a transito sobre una autopista cuando varios carriles deben confluir para
formar uno solo. La parte anterior de esta banda migra hacia €l casguete animal. Por lo tanto, la
corriente mesodérmica contintia migrando hacia el polo animal y la capa de células superficiales
(incluidas las células de botella) que la recubre es impulsada pasivamente hacia € polo animal,
formando de este modo €l techo endodérmico del arquenterén (véanse figs. 10-7 y 10-13E). Las
intercalaciones radial y mediolateral de las células de la capa profunda parecen ser responsables
del movimiento continuo del mesodermo hacia el embrion.
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Fig. 10-13. Movimientos tempranos de la gastrulacion del Xenopus. El area amarilla es endodermo vegetal. Lo
naranja representa al endodermo prospectivo faringeo. Naranja oscuro representa a mesodermo propectivo de la
cabezay el cordamesodermo es rojo. El ectodermo prospectivo es azul. A. Al comienzo de la gastrulacién se forma
la zona marginal interna (ZMI). B. Larotacion vegetal (flechas blancas) empuja al endodermo prospectivo faringeo
hacia el lado del blastocele. C, D. Los movimientos vegetales endodérmicos empujan al endodermo faringeo hacia
adelante y conducen pasivamente al mesodermo hacia el embrion y hacia el polo animal. El ectodermo comienzala
epibolia. E. A medida que continda la gastrulacion, se aplanan las células marginales profundas y las células
anteriormente superficiales forman la pared del arquenteron. F. Intercalacion radial, vista hacia abajo en el labio
dorsal del blastoporo desde la superficie dorsal. En la zona marginal que no involuciona (ZMNI) y en la porcion
superior de laZMl, células profundas (mesodérmicas) son intercal adas radialmente para producir una del gada banda
de células aplanadas. Este adelgazamiento de varias capas en unas pocas provoca la extension hacia el labio del
blastoporo. Justo por arriba del labio, la intercalacion mediolateral de las células produce tensiones que tiran a la
ZMI sobre el labio. Después de involucionar sobre el labio, la intercalacion mediolateral continta, elongando y
estrechando el mesodermo axial.

Migracién del mesodermo en involucion

A medida que progresan los movimientos, la extension convergente continla estrechando
y aargando la zona margina en involucién. La ZMI contiene a endodermo prospectivo del
techo del arquenterén en su capa superficial (ZMlg) y las células del mesodermo prospectivo,
incluidas aquellas de la notocorda, en su region profunda (ZMl,). Durante el tercio medio de la
gastrulacion, la lamina en expansion del mesodermo converge hacia la linea media del embrion.
Este proceso es dirigido por la continua intercalacion mediolateral de células a lo largo del ge
anteroposterior, y de este modo estrecha alin mas la banda. Hacia el final de la gastrulacion, y de
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este modo estrecha la notocorda localizada centralmente se separa del mesodermo somitico a
ambos lados de ésta y las células de la notocorda se elongan separadamente. Esto podria en parte
ser una consecuencia de las diferentes moléculas de adhesién en los mesodermos axia y paraxial
(véasefig. 10-14). Esta extension convergente del mesodermo parece ser autébnoma, debido a que
los movimientos de estas células se producen aun s esta region del embrion es aislada
experimentalmente del resto del embrion.

Durante la gastrulacion, el casguete anima y la zona marginal que no involuciona
(ZMNI) se expanden por epibolia para cubrir a embrion en su totalidad. Estas células formaran
el ectodermo superficial. La porcion dorsal de la ZMNI se extiende més répidamente hacia €
blastoporo que la porcion ventral, 1o que provoca que €l labio del blastoporo se mueva hacia €l
lado ventral. Mientras que las células mesodérmicas que entran a través del labio dorsal del
blastoporo dan origen al mesodermo axial dorsal (notocorday somitos), el resto del mesodermo
del cuerpo (que formael corazon, los rifiones, la sangre, 10s huesos y partes de otros 6rganos) in-
gresa através de los labios ventral y lateral del blastoporo para crear el manto mesodér mico. El
endodermo es derivado de las células ZMls que forman el revestimiento del techo del
arquenteron y de las células vegetales subblastoporales que se convierten en el suelo del
arquenteron.

Epibolia del ectodermo

Mientras que la involucién se estd produciendo en los labios del blastoporo, los
precursores ectodérmicos estan expandiéndose sobre la totalidad del embrién. El principal
mecanismo de epibolia en la gastrulacion de Xenopus parece ser un incremento en € nimero
celular (a través de la division) acoplado con una integracion simultanea de varias capas
profundas en una (fig. 10-16). Los resultados de estas expansiones son la epibolia de las células
superficiales y profundas del casquete animal y de la ZMNI sobre la superficie del embrion. La
mayoria de las células de la zona marginal, como se menciond previamente, involucionan para
unirse a la corriente de células mesodérmicas dentro del embrion. A medida que el ectodermo
epiboliza sobre la totalidad del embrion, finalmente internaliza a todo el endodermo dentro de
éste. En este punto, el ectodermo cubre a embrion, el endodermo esté localizado dentro del
embrion y el mesodermo se posicionaentre ellos.
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es llevada a cabo por la divison
celular y la intercalacion. A, B.
Division celular en € ectodermo
presuntivo. La division celular se
muestra mediante la tincion para la
histona 3 fosforilada, un marcador de
mitosis. Los nucleos tefiidos aparecen
negros. En la gastrula temprana (A;
estadio 10.5), la mayor parte de la
divisién celular se produce en €
ectodermo presuntivo del hemisferio
animal. En la gastrula tardia (B;
estadio 12), la division celular puede
verse en toda la capa ectodérmica.
(Curiosamente, € mesodermo dorsal
no muestra division celular). C.
Microfotografia electrénica de barrido
del techo del blastocele de Xenopus,
gue muestra los cambios en la forma
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DESARROLLO TEMPRANO EN AVES
Segmentacion en los cigotos de las aves

La fecundacion del gameto femenino del pollo se produce en el oviducto (trompa de
Falopio), antes que la albumina y la cascara sean secretadas sobre éste. El huevo (cigoto) es
telolecitico (como el del pez), con un pequefio disco de citoplasma situado encima de un gran
vitelo. Como en €l cigoto del pez, experimentan una segmentacion meroblastica discoidal. La
segmentacion se produce solamente en el blastodisco, un pequefio disco de citoplasma de 2-3
mm de diametro en el polo animal del cigoto. El primer surco de segmentacién aparece
centralmente en el blastodisco y otros surcos de segmentacion siguen para crear un blastoder mo
de una sola capa (fig. 11-12).
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Fig. 11-12. Segmentacion meroblastica discoidal en un cigoto de pollo. A-D. Cuatro estadios vistos desde el polo
animal (el futuro lado dorsal del embridn). E. Un embridn en segmentacion temprana visto de lado.

Como en el embrién del pez, estas segmentaciones no se extienden a citoplasma
vitelinico, de modo tal que las células de segmentacidén temprana son continuas una con la otray
con € vitelo en sus bases (fig. 11-12E). Por esta razdn, las segmentaciones ecuatorial y vertical
dividen al blastodermo en un tejido de cinco a seis capas celulares de espesor. Las células llegan
a estar unidas por uniones estrechas. Entre el blastodermo y € vitelo hay un espacio denominado
la cavidad subgerminal (fig. 11-13A). Este espacio es creado cuando las células del
blastodermo absorben agua desde la albumina y secretan el fluido entre ellasy el vitelo. En este
estadio, las células profundas en el centro del blastodermo son eliminadas y mueren, dejando
detrés a un area pellicida de una célula de espesor. Esta parte del blastodermo forma la mayor
parte del embrion verdadero. El anillo periférico de células del blastodermo que no ha eliminado
sus células profundas constituye el area opaca. Entre el area pellciday el area opaca estd una
delgada capa de células denominada la zona mar ginal (o cintur6n marginal).

Gastrulacion en los embriones de las aves

El hipoblasto

Para el momento en el que la gallina ha puesto un huevo, el blastodermo contiene cerca
de 20.000 células. En este momento, la mayoria de las células del &rea pellicida se mantienen en
la superficie, y forman el epiblasto, mientras que otras células del area pellcida se han separado

10



Anatomia Comparada de |os Cordados (FACENA-UNNE) Lectura complementaria

de la lamina y migran individualmente hacia la cavidad subgerminal para formar los islotes de
poliinvaginacion (hipoblasto primario), un archipiélago de grupos aislados que contienen 5 a
20 células cada uno (fig. 11-13B). Poco tiempo después de esto, una ldmina de células desde €
margen posterior del blastodermo (distinguido de otras regiones del margen por la hoz de
Koller, un engrosamiento local) migran hacia anterior y empujan a las células del hipoblasto
primario hacia anterior, formando de este modo el hipoblasto secundario. Las dos capas de
blastodermo resultante (epiblasto e hipoblasto) estan unidas en la zona marginal del érea opacay
el espacio entre las capas forma un blastocele.

A
Blastodermo
S A .
Anterior E;l}iblasto Zona marginal
| jm;l:"m'[""!“’m& posterior
< - _HH‘-& Espacio subgerminal = Iz 02
Zona S -
opaca : Vitalo
Celulas del hipoblasto
deslaminandose desde
B Zona pellicida / sl epiblasto

C Blastocele Epiblasto Reagion de la
| hoz de Koller

Céllulas del hipoblasto que migran
D cesde la zona marginal posterior
Fig. 11-13. Formacion del blastodermo de dos capas del embrién de pollo. A, B. Las células del hipoblasto primario
se separan individualmente para formar islotes de células por debajo del epiblasto. C. Las células del hipoblasto
secundario desde el margen posterior (hoz de Koller y células marginales posteriores detrés de éste) migran por
debajo del epiblasto (ep) e incorporan las islas de poliinvaginacion. A medida que € hipoblasto se mueve hacia
anterior, las células del epiblasto se acumulan en lareglon anterior alahoz de Kaller paraformar lalinea primitiva

El embrion de ave proviene completamente del epiblasto. El hipoblasto no contribuye
con ninguna célula al embrion en desarrollo. En su lugar, las células del hipoblasto forman
porciones de las membranas externas, especialmente del saco vitelino y del pediculo que une la
masa vitelina al tubo digestivo endodérmico. Las tres capas germinales del embridn propiamente
dicho (més una considerable cantidad de membrana extraembrionaria) son formadas a partir de
las células del epiblasto.

Lalinea primitiva

La linea es primero visible como un engrosamiento del epiblasto en la zona marginal
posterior, justo anterior a la hoz de Koller (fig. 11-14A). Este engrosamiento es iniciado por un
incremento en la altura (espesor) de las células que forman el centro de la linea primitiva. Las
células presuntivas de la linea alrededor de éstas se vuelven globulares y moéviles y parecen
digerir la matriz extracelular subyacente a €llas. Este proceso permite su intercalacion
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(mediolateralmente) y extensién convergente. Esta extensién convergente es responsable del
avance de la linea primitiva. Aquellas células que iniciaron la formacién de la linea primitiva
aparecen migrando hacia el extremo anterior y pueden constituir una poblacion celular
inalterable que dirige los movimientos de las células del epiblasto hacialalinea.

A .
Anterior

Area opaca - _ =9,

Area pellicida — __ Margen
Area de
engrosamiento — =
del blastodermo

Hoz
de Kaller

Posterior

AI"E‘& opaca _

Area .
pellicida

Linea —

primitiva

en formacion
Fig. 11-14. Movimientos celulares de la linea primitiva del embrién de pollo. Vista dorsal de la formacion y
aargamiento de lalinea primitiva. Se observa el blastodermo (A) alas 3-4 horasy (B) alas ~8 horas

A medida que las células convergen para formar la linea primitiva, se forma una
depresion dentro de la linea. Esta depresion es denominada el surco primitivo, y sirve como una
apertura a través de la cual las células migrantes pasan hacia el blastocele. Por lo tanto, €l
surco primitivo es analogo al blastoporo de los anfibios. En €l extremo anterior de la linea
primitiva se encuentra un engrosamiento regional de células denominado nédulo primitivo o de
Hensen. El centro de este nédulo contiene una depresion con forma de embudo (a veces
denominada fosa primitiva) a través de la cual las células pueden pasar hacia el blastocele. El
nodulo de Hensen es el equivalente funcional del labio dorsal del blastoporo de anfibios (es
decir, el organizador) y del escudo embrionario del pez.

Las primeras células que ingresan a traves de la linea primitivay hacia €l blastocele son
los precursores endodérmicos desde € epiblasto (fig. 11-14B). Estas células experimentan una
transformacién epitelial a mesenquimética y la lamina basal por debajo de ellas desaparece. A
medida que estas células entran a lalinea primitiva, lalinea se alarga hacia la futura region de la
cabeza. Ladivision celular aumenta lalongitud producida por la extension convergente y algunas
de las células de la porcion anterior del epiblasto contribuyen a la formacion del nédulo de
Hensen. Al mismo tiempo, las células del hipoblasto secundario continGan migrando hacia
anterior desde € margen posterior del blastodermo. La elongacion de la linea primitiva parece
ser coextensiva con la migracion hacia anterior de estas células del hipoblasto secundario y €l
hipoblasto dirige el movimiento de lalinea primitiva. La linea finalmente se extiende hasta un 60
a75% de lalongitud del érea pellcida.

La linea primitiva define los gjes del embrién. Esta se extiende desde posterior hacia
anterior, las células en migracion entran a través de su lado dorsal y se mueven hacia su lado
ventral, y ésta separa la porcion izquierda de la derecha del embridon. Aquellos elementos
cercanos a la linea serén las estructuras mediales (central), mientras que los algjados de ésta
serén las estructuras distales (lateral) (fig. 11-14C-E).
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Fig. 11-14. Movimientos celulares de la linea primitiva del embrion de pollo. C, se observa el blastodermo alas 15-
16 horas después de la fecundacion. D-F. Formacion de la notocorda y de los somitos mesodérmicos a medida que
se produce la regresion de la linea primitiva, mostrada D alas 19-22 horas, E alas 23-24 horas y F en el estadio de
cuatro somitos. Se muestran los mapas de destino del epiblasto del pollo para dos estadios, €l estadio de linea
primitiva definitiva C y el de neurulacion F. En F, el endodermo ya ha ingresado por debajo del epiblasto y se
observa en lalinea media a extensi6n convergente.

En cuanto la linea primitiva se haformado, las células del epiblasto comienzan amigrar a
través de ésta y hacia € blastocele (fig. 11-15). La linea primitiva debido a esto tiene una
poblacion celular que cambia continuamente. Las células que migran a través del extremo
anterior pasan hacia e blastocele y migran hacia el extremo anterior, formando el intestino
anterior, el mesodermo de la cabeza y la notocorda; las células que pasan a través de las
porciones mas posteriores de la linea primitiva dan origen a la mayor parte de los tejidos
endodérmico y mesodérmico. A diferencia del mesodermo de Xenopus, que migra como una
lamina de células hacia €l blastocele, las células que entran hacia €l interior del embrion de ave
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ingresan como células individuales después de experimentar una transformacion epitelial a
mesenguimatica.

A Madulo

de Hensen

Linea
primitiva Epiblasto

Blastocele

ke Hipoblasto

© Endodermo

Células en migracion
{mesodermo)

Fig. 11-15. Migracion de las células endodérmicas y mesodérmicas a través de la linea primitiva. Embrién de pollo
gastrulando, que muestra las relaciones de la linea primitiva, las células en migracion y las dos capas originales del
blastodermo. La capa més inferior se convierte en un mosaico de céulas hipoblasticas y endodérmicas; las células
hipoblésticas finamente se separan paraformar una capa por debajo del endodermo y contribuir a saco vitelino.

Migracion através de la linea primitiva: formacién de endodermo y mesodermo

Las primeras células en migrar a través del nédulo de Hensen son las destinadas a
convertirse en el endodermo faringeo del intestino anterior. Una vez dentro del blastocele, estas
células endodérmicas migran hacia el extremo anterior y finalmente desplazan a las células del
hipoblasto, haciendo que las células del hipoblasto sean reducidas a una regiéon en la porcion
anterior del area pellcida. Esta region, la medialuna germinal, no forma ninguna estructura
embrionaria, pero contiene los precursores de las células germinales, que posteriormente
migraran a través de |os vasos sanguineos hacia las gonadas. Las siguientes células en entrar a
blastocele a través del nédulo de Hensen también se mueven hacia el extremo anterior, pero no
se desplazan tan lgjos ventralmente como las células endodérmicas presuntivas del intestino
anterior. En su lugar, se mantienen entre e endodermo y e epiblasto para formar el
mesénquima cefalico y el mesoder mo de la placa precordal. Todas estas células que ingresan
inicialmente se desplazan hacia €l extremo anterior, empujando la region anterior de la linea
media del epiblasto para formar € proceso cefalico (fig. 11-16). Por lo tanto, la cabeza del
embrion del ave se formaen una posicion anterior (rostral) al nédulo de Hensen.

Las siguientes células en migrar a través del nddulo de Hensen se convierten en la
poblacion de las células del cordamesoder mo (notocorda). Estas células se extienden hasta el
cerebro medio presuntivo, donde se encuentran con la placa precordal. El cerebro posterior
(rombencéfalo) y el tronco se forman desde el cordamesodermo a nivel del ndédulo de Hensen y
caudal a éste.

Mientras tanto, las células continGan migrando hacia adentro a través de las porciones
laterales de la linea primitiva. A medida que entran a blastocele, estas células se separan en dos
capas. La capa profunda se une a hipoblasto alo largo de su linea mediay desplaza a las células
del hipoblasto hacia los lados. Estas células con movimientos profundos dan origen a todos los
organos endodérmicos del embrion asi como a la mayoria de las membranas extraembrionarias
(el hipoblasto forma el resto). La segunda capa migratoria se extiende entre este endodermo y el
epiblasto, formando una capa de células sueltas. Esta capa media de células genera | as porciones
mesodérmicas del embrién y e mesodermo que reviste a las membranas extraembrionarias.
Hacia las 22 horas de incubacion, la mayoria de las células endodérmicas presuntivas estén en el
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interior del embridn, aunque las células mesodérmicas presuntivas continllan migrando hacia
adentro por un tiempo mas largo.

Regresion dela linea primitiva

Mientras continGia laingresion del mesodermo, la linea primitiva comienza una regresion,
desplazando el nddulo de Hensen desde cerca del centro del area pellicida hacia una posicion
més posterior (fig. 11-16). Este degja a su paso € eje dorsal del embridny la notocorda. A medida
que el nddulo se desplaza hacia € extremo posterior, es establecida la notocorda, que comienza a
nivel del futuro cerebro medio. Mientras que la porcion anterior (cabeza) de la notocorda es
formada por la ingresion de las células a través del nédulo de Hensen, la notocorda posterior
(tronco) (después del somito 17 en el pollo) se forma desde la condensacién de tejido
mesodérmico que ha ingresado a través de la linea primitiva (es decir, no lo hace a través del
nodulo de Hensen). Esta porcion de la notocorda se extiende hacia el extremo posterior para
formar la cola del embrion. Por Ultimo, el nédulo de Hensen experimenta una regresion hacia su
posicion en el extremo posterior y forma la regién anal. En este momento, todas las células del
endodermo y del mesodermo presuntivos han entrado al embridn y el epiblasto esta compuesto

en su totalidad de células del ectodermo presuntivo.
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Fig. 11-16. Gastrulacion del pollo 24-48 horas después de la gastrulacion. A. La linea primitiva en su extension
completa (24 horas). El proceso cefalico puede ser visto extendiéndose desde el nédulo de Hensen. B. Estadio de
dos somitos (25 horas). Se observa el endodermo faringeo en el extremo anterior, mientras que la notocorda empuja
a proceso cefdico hacia abajo. La linea primitiva esté en regresion. C. Estadio de cuatro somitos (27 horas). D. A
las 28 horas, lalinea primitiva ha experimentado una regresién hasta la porcién caudal del embrion.

Como un resultado de esta secuencia en la que se establecen el mesodermo cefélico y la
notocorda, los embriones de aves (y mamiferos) presentan un gradiente de madurez del
desarrollo distinto, desde anterior hacia posterior. Mientras que las células de las porciones
posteriores del embrion estan experimentando la gastrulacion, las células en el extremo anterior
ya comienzan a formar 6rganos. Durante varios dias siguientes, el extremo anterior del embrion
estd mas avanzado en su desarrollo.

Epibolia del ectodermo

Mientras que las células del mesodermo y del endodermo presuntivo se estan
desplazando hacia adentro, los precursores ectodérmicos proliferan y migran rodeando a vitelo
mediante epibolia. El cercamiento del vitelo por el ectodermo (otra vez asemejandose a la
epibolia del ectodermo de anfibios) es unatarea que para completarse toma casi cuatro dias. Esta
involucra la produccion continua de nuevo materia celular y la migracién de las células del
ectodermo presuntivo a lo largo de la parte inferior de la membrana vitelina. Curiosamente, solo
las células del margen externo del érea opaca se unen firmemente a la membrana vitelina. Estas
células son intrinsecamente diferentes de las otras células del blastodermo, debido a que ellas
pueden extender enormes procesos citoplasméticos (500 um) sobre la membrana vitelina. Por o
tanto, cuando la gastrulacion se acerca al final, el ectodermo ha rodeado al vitelo, el endodermo
ha reemplazado al hipoblasto y el mesodermo se ha posicionado entre estas dos regiones.
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DESARROLLO TEMPRANO EN LOSMAMIFEROS
Segmentacion en los mamifer os

La naturaleza Unica de la segmentacion en los mamiferos

La segmentacion es diferente de la mayoria de los otros patrones de division celular
embrionaria. El ovocito de los mamiferos es liberado desde el ovario y barrido por las fimbrias
hacialatrompa de Falopio (fig. 11-26).
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La fecundacién se produce en la ampolla de la trompa de Falopio (oviducto), una region
préxima al ovario. En este momento se completala meiosisy la primera segmentacion comienza
cerca de un dia mas tarde. Las segmentaciones en los cigotos de mamiferos estan entre las mas
lentas en el reino animal (cerca de 12-24 horas de separacion). Mientras tanto, los cilios en la
trompa de Falopio empujan a embrion hacia € Utero; la primera segmentacion se produce
durante este vigje.

Ademés de este enlentecimiento de la division celular, otras caracteristicas de la
segmentacion de los mamiferos la distinguen de los otros tipos de segmentacion. La segunda de
estas diferencias es la orientacion Unica que tienen entre si las blastomeras de los mamiferos. La
primera segmentacion es una divison meridional normal; sin embargo, en la segunda
segmentacion, una de las dos blastomeras se divide meridionalmente y la otra se divide
ecuatorialmente (fig. 11-27). Este tipo de segmentacién es denominada segmentacion
rotacional.
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Latercera diferencia principal entre la segmentacion en los mamiferosy la de la mayoria
de los otros embriones es la marcada asincronia de la division celular temprana. Las
blastémeras de los mamiferos no se dividen todas al mismo tiempo. Por lo tanto, los embriones
no aumentan exponencialmente desde los estadios de 2 a 4, a 8 células, sino que contienen
numeros impares de células. La cuarta, a diferencia de la mayoria de |os otros genomas animales,
el genoma de mamiferos es activado durante la segmentacion temprana y produce las
proteinas necesarias para que se produzcan la segmentacion y el desarrollo.

Compactacion

Laquintay tal vez la diferencia més decisiva entre la segmentacion en los mamiferosy la
de otros tipos involucra el fendmeno de la compactacion. Como se observa en la figura 11-28,
las blastomeras de raton durante el estadio de 8 células forman una organizacion laxa con
abundante espacio entre si. Sin embargo, después de la tercera segmentacion las blastémeras
experimentan un cambio espectacular en su conducta. Las blastomeras repentinamente se
agrupan y forman una esfera compacta de células (figs. 11-28C, D y 11-29).

Las células del embridn de 8 células compactado se dividen para producir una morula de
16 cdlulas (fig. 11-28E). La mérula consiste en un pequefio grupo de células internas rodeadas
por un grupo mas grande de células externas. La mayoria de los descendientes de las células
externas se convierten en las células del trofoblasto (tr of oectoder mo). Este grupo de células no
produce estructuras embrionarias. En su lugar, éste forma el tejido del corion, la porcion
embrionaria de la placenta. El corion le permite al feto obtener oxigeno y nutrientes desde la
madre. Ademas, secreta hormonas que hacen que €l Gtero de la madre retenga al feto y produce
factores reguladores de la respuesta inmune de modo tal que la madre no rechazara al embrion,
gue si lo haria con un érgano injertado.

D F e
Fig. 11-28. Segmentacion de un tnico embrién de ratén in vitro. A. Estadio de 2 células. B. Estadio de 4 células. C.
Estadio temprano de 8 células. D. Estadio compactado de 8 células. E. Morula. F. Blastocisto.

El embrion de ratdn verdadero es derivado de descendientes de las células internas del
estadio de 16 células, complementado por células que se dividen desde € trofoblasto durante la
transiciéon hacia el estadio de 32 células. Estas células generan la masa celular interna (MCI),
que daré origen al embrion y a su saco vitelino, su alantoides y su amnios asociados. Hacia el
estadio de 64 células, la masa celular interna (de 13 células aproximadamente) y las células del
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trofoblasto han Ilegado a constituir capas celulares separadas, sin células que contribuyan al otro
grupo. Por lo tanto, la distincién entre las blastdbmeras del trofoblasto y las de la masa celular
interna representa el primer acontecimiento de diferenciacion en el desarrollo de mamiferos. Esta
diferenciacién es requerida para que €l embrién temprano de mamifero se adhiera a Utero; el
desarrollo del embrion verdadero puede esperar hasta después de producida la adhesion.

Fig. 11-29. Microfotografias electronicas de barrido de embriones de ratén de 8 células, A, sin compactar y B,
compactado.

Inicialmente, la morula no tiene una cavidad interna. Sin embargo, durante un proceso
denominado cavitacion, las células del trofoblasto secretan un fluido hacia la morula para crear
un blastocele. La masa celular interna esta posicionada sobre uno de los lados del anillo de
células trofoblésticas (véase fig. 11-28F). El tipo de bléstula resultante, denominada blastocisto,
es otra caracteristica distintiva de la segmentacion de mamiferos.

Fuga desde la zona peltcida

Mientras el embridn se esta moviendo a través latrompa de Falopio (u oviducto) hacia el
Utero, el blastocisto se expande dentro de la zona pelUcida (la matriz extracelular del ovocito
gue era esencia para la unién del espermatozoide durante la fecundacion). Durante este tiempo,
la zona pellcida evita que € blastocisto se adhiera a las paredes de la trompa de Falopio. El
blastocisto de ratén eclosiona desde la zona pellcida mediante la lisis de un orificio en ésta'y
metiéndose por el agujero a medida que el blastocisto se expande. Una vez fuera de la zona, €l
blastocisto puede hacer contacto directo con €l Gtero. El epitelio uterino (endometrio) “atrapa” a
blastocisto sobre la matriz extracelular. Una vez en contacto con el endometrio, el trofoblasto
secreta enzimas que digieren las proteinas de la matriz extracelular del tejido uterino,
permitiéndole al blastocisto autosepultarse dentro de la pared uterina.

Gastrulacion en los mamiferos

Las aves y los mamiferos son descendientes de especies de reptiles. Por lo tanto, no
sorprende que el desarrollo de mamiferos sea andlogo a de reptiles y aves. Lo que es
sorprendente es que los movimientos de la gastrulacion de los embriones de reptiles y de aves,
gue evolucionaron como una adaptacion de los huevos vitelinicos, se han conservado en los
embriones de mamifero ain ante la ausencia de grandes cantidades de vitelo. La masa celular
interna de los mamiferos puede imaginarse como estando encima de una esfera imaginaria de
vitelo, siguiendo las instrucciones que parecen més apropiadas a sus antepasados reptiles.

Modificaciones para € desarrollo dentro de otro organismo
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El embrion de mamifero obtiene nutrientes directamente desde su madre y no depende de
vitelo amacenado. Esta adaptacion ha supuesto una reestructuracion espectacular de la anatomia
materna (como la expansién de la trompa de Falopio para formar el Gtero) ademas del desarrollo
de un o6rgano fetal capaz de absorber nutrientes maternos. Este érgano fetal -el corion- es
derivado primariamente de las células trofoblésticas embrionarias, complementado con células
mesodérmicas derivadas de la masa celular interna. El corion forma la porcion feta de la
placenta. Esto también induce alas células uterinas a formar la porcion materna de la placenta, la
decidua. La decidua llega a ser rica en vasos sanguineos que proporcionardn oxigeno y
nutrientes al embrion.

Los origenes de |l os tejidos tempranos de mamiferos se resumen en lafigura 11-31.

TEJIDOS
EMBRIONARIOS

Ectodermo
( embricnario
Epiblasto 4 Endodermo
embrionarnio f ambrionario
|
——» Epblasto Hinea
‘ e primitiva
| e
__, Masacelular \ , Clocero Mesodermo
i interna SHIobGo > | embriorario
I ‘ { : 2 Endodermo Saco Mesodermo
Blastocisto BN e e honaro M. r extrasmbrionario
. L4 | __ TEJIDOS
“——» Trofoblasto — — w Citotrofoblasto Sincitiotrofoblasto EXTRAEMBRIONARIOS

Fig. 11-31. Diagrama esquemético que muestra los derivados de los tejidos en los embriones humanos y de mono
rhesus. Lalinea entrecortada indica un posible origen doble del mesodermo extraembrionario.

La primera segregacion de células dentro de la masa celular interna forma dos capas. la
capa mas inferior, el hipoblasto (a veces denominado endodermo primitivo), y el tegjido de
masa celular interna restante por arriba de éste, el epiblasto (fig. 11-32A). El epiblasto y €l
hipoblasto forman una estructura denominada disco germinativo bilaminar. Las células del
hipoblasto se extienden desde la masa celular interna para revestir la cavidad del blastocele
(algunos autores consideran mas apropiado denominar a esta cavidad como cavidad del
blastocisto debido a que presenta diferencias con respecto al blastocele de los anfibios), donde
dan origen al endoder mo extraembrionario, que formael saco vitelino. Como en los embriones
de aves, estas células no producen ninguna parte del organismo del recién nacido. La capa
celular del epiblasto se separa mediante pequefias hendiduras que finalmente se unen para
separar a epiblasto embrionario de las otras células del epiblasto que revisten la cavidad
amniotica (fig. 11-32B, C). Una vez que se completa el revestimiento del amnios, la cavidad
amnidtica se llena con una secrecion denominada liquido amnidtico, que sirve como
amortiguador para el embrién en desarrollo mientras que evita su desecacion. Se piensa que €l
epiblasto embrionario contiene todas las células que generardn e embrién verdadero y que es
semejante en muchos sentidos al epiblasto de las aves.

Lagastrulacion comienzaen € extremo posterior del embriony esalli donde seformael
nodulo. En el desarrollo de los mamiferos, el nédulo de Hensen es denominado por lo genera
“el n6dulo” a pesar de que Hensen descubri6 esta estructura en los embriones de ratén. Como en
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las células del epiblasto del pollo, e mesodermo de mamiferosy el endodermo migran a través
de lalinea primitivay como sus equivalentes de las aves, las células que migran del epiblasto de
mamifero se separan de sus vecinas y migran a través de la linea como células individuales. Las
células que migran através del ndédulo dan origen a la notocorda. Sn embargo, en contraste con
la formacion de la notocorda en el pollo, se piensa que las células que forman la notocorda del
raton llegan a estar integradas en el endodermo del intestino primitivo.

Los precursores ectodérmicos estan localizados en una posicion anterior a la linea
primitiva completamente extendida, como en €l epiblasto del pollo; sin embargo, en algunos
ejemplos una sola célula da origen a descendientes en mas de una capa germinal, o a derivados
embrionarios y extraembrionarios. Por |o tanto, en el estadio de epiblasto, estos lingjes no llegan
a estar separados entre si. Como en los embriones de aves, las células migran hacia el espacio
entre las capas del hipoblasto y del epiblasto.

Formacion de las membranas extraembrionarias

Mientas que el epiblasto embrionario estd experimentando movimientos celulares
semeantes a los vistos en la gastrulacion de reptiles o de aves, las células extraembrionarias
estan produciendo los tejidos claramente mamiferos que le permiten al feto sobrevivir dentro del
Utero materno. Aungue las células trofoblasticas iniciales de los ratones y de los seres humanos
se dividen como lamayoria de las otras células del cuerpo, dan origen a una poblacion de células
en laque ladivisién nuclear se produce ante la ausencia de citocinesis. Las células trofoblésticas
originales constituyen una capa denominada el citotrofoblasto, mientras que € tipo celular
multinucleado forma el sincitiotrofoblasto. El sincitiotrofoblasto se adhiere inicialmente al
endometrio a través de una serie de moléculas de adhesion. Ademés, estas células contienen
enzimas proteoliticas que les permiten ingresar en la pared uterina y remodelar 10s vasos
sanguineos uterinos de modo que los vasos sanguineos maternos bafian a |os vasos sanguineos
fetales.

Se piensa que €l tegjido del sincitiotrofoblasto favorece € avance del embrion hacia la
pared uterina mediante la digestion del tgjido uterino. El Utero, a su vez, envia vasos sanguineos
hacia esta area, donde finalmente contactan con el sincitiotrofoblasto. Poco tiempo después, €l
tgjido mesodérmico se extiende hacia afuera desde el embrion gastrulando. Estudios en
embriones humanos y de mono rhesus han sugerido que & saco vitelino (y por lo tanto €
hipoblasto) asi como las células derivadas de la linea primitiva contribuyen a este mesodermo
extraembrionario.

El mesodermo extraembrionario se une a las extensiones trofoblasticas y da origen a los
vasos sanguineos que transportan nutrientes desde la madre hacia el embrion. El estrecho
pediculo de conexién del mesodermo extraembrionario que une el embrion al trofoblasto forma
finalmente los vasos del cordén umbilical. El 6rgano extraembrionario completamente
desarrollado, que consiste en tejido trofobl&stico y mesodermo que contiene vasos sanguineos, es
denominado el corion, y se fusiona con la pared uterina para crear la placenta. Por lo tanto, la
placenta tiene una porcién materna (el endometrio uterino, que es modificado durante el
embarazo) y un componente fetal (el corion). El corion puede estar en una aposicion muy
cercana alos tejidos maternos mientras todavia sigue siendo fécilmente separable de ellos (como
en |la placenta de contacto del cerdo), o éste puede estar tan intimamente integrado con los tejidos
maternos de tal modo gque no puede separarse sin dafar alamadre y a feto en desarrollo (como
en |a placenta decidua de la mayoria de los mamiferos, incluidos los seres humanos).
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Fig. 11-32. Formacion de tejido en el embrion
humano entrelos dias 7 y 11.

A, B.

Blastocisto humano inmediatamente antes de la
gastrulacion. La masa celular interna se separa en
células hipoblasticas que revisten € blastocele,
formando e endodermo extraembrionario del
saco vitelino primitivo y en un blastodisco de dos
capas (epiblasto e hipoblasto) semejante a visto
en embriones de aves. El trofoblasto se divide en
citotrofoblasto, que formara las vellosidades y €l
sincitiotrofoblasto, que ingresara hacia el tejido
uterino.

C.

Mientras tanto, el epiblasto se separa en €
ectodermo amnidtico (que rodea a la cavidad
amnidtica) y e epiblasto embrionario. Los
mamiferos adultos forman las células del
epiblasto embrionario.

D.
El endodermo extraembrionario forma €l saco

vitelino.
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Fig. 11-33. Estructura del amnios y movimientos celulares durante la gastrulacion humana. A, B. Embrién humano
y conexiones uterinas en €l dia 15 de gestacion. A. Seccién sagital a través de la linea media. B. Vista que mira
hacia abajo sobre la superficie dorsal del embridn. C. Los movimientos de las células epiblasticas através de lalinea
primitivay del nédulo de Hensen y debajo del epiblasto estén superpuestos sobre la vista dorsal superficial. En los
dias 14 y 15, las células epiblasticas en ingresion se piensa que reemplazan a las células hipoblésticas (que
contribuyen al revestimiento del saco vitelino), mientras que en €l dia 16, las células en ingresion se abren en
abanico paraformar la capa mesodérmica.

presuntivo
— Mesénguima

4—— Endodermo
. “Motocorda
presuntiva

— Tubxo neural
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A B

Fig. 11-34. Formacion de la notocorda en € ratén. A, las células de la notocorda presuntiva son las células pequefias
y ciliadas de la linea media que tienen a los lados a las células endodérmicas grandes del intestino primitivo. El
nédulo (con sus células ciliadas) se observa en la parte inferior. B. Formacion de la notocorda por €l plegamiento
hacia dorsal de las células pequefias ciliadas.
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