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RESUMEN

El consumo de hojas como principal fuente de energia resulta una dieta rara en aves debido
a su bajo valor nutritivo, siendo necesario ingerir grandes cantidades para cubrir los
requerimientos energéticos de los individuos. Especies que explotan este recurso han
desarrollado diferentes adaptaciones anatomicas y fisiologicas que les permiten optimizar la
extraccion y absorcidon de nutrientes. Segun la estrategia seleccionada, el tracto digestivo
exhibe ciertas modificaciones que pueden ser estudiadas mediante analisis anatdmicos e
histologicos. El aruco (Anhima cornuta), una especie perteneciente a la familia Anhimidae,
es una de las pocas aves consideradas estrictamente folivoras. La relacion entre la dieta y el
tamanio de esta ave, sugiere la presencia de un tracto digestivo altamente especializado. En
este sentido, el objetivo del presente trabajo consisti6 en caracterizar anatémica e
histol6gicamente el tracto digestivo del aruco, relacionando la estructura hallada con el
habito alimenticio de la especie. La descripcion anatomica se llevo a cabo mediante la toma
de medidas morfoldgicas del tracto digestivo; mientras que la caracterizacion histologica
fue realizada mediante la aplicacién de coloraciones con hematoxilina — eosina, la tincion
tricromica de Masson, y la coloracion con &cido peryddico de Schiff. Los resultados
obtenidos a nivel anatdmico indican una clara diferenciacion del tracto digestivo, logrando
distinguir seis regiones correspondientes a esofago, proventriculo, molleja, intestino
delgado, intestino grueso y ciegos. A diferencia de lo descrito en la mayoria de las aves, en
el aruco, el proventriculo es grande en relacion con la molleja; aunque esta Ultima se
encuentra bien desarrollada. El tracto intestinal corresponde a la mayor porcién del tracto
digestivo en términos de extension y capacidad relativa, encontrando ademas un intestino
grueso relativamente largo. A nivel histoldgico, la estructura microanatomica hallada
coincide con lo descrito en aves, donde la pared del tracto digestivo estd compuesta por
cuatro tdnicas consistentes en mucosa, submucosa, muscular externa y serosa o adventicia,
las cuales presentan variaciones en cuanto a su desarrollo, o el de las laminas que las
constituyen, a lo largo de los distintos érganos que componen el tracto digestivo. Entre las
caracteristicas mas resaltantes observadas en el aruco, se encuentra: la mucosa esofagica
fuertemente plegada y sin grado aparente de queratinizacion o cornificacion; el intenso
desarrollo muscular del aparato gastrico, especialmente en la pared de la molleja; y la
separacion espacial de las glandulas gastricas y tubulares en el proventriculo. En la regién
intestinal se sefiala la presencia de vellosidades y criptas de Lieberkiihn a nivel del intestino
delgado, y Unicamente de criptas en el intestino grueso. Los ciegos, por su parte, fueron
morfoldgica e histolégicamente catalogados como ciegos linfaticos al ser relativamente
pequefios y presentar un linfoepitelio. Si bien varias de las caracteristicas, tanto macro
como microanatomicas, descritas en el tracto digestivo del aruco, parecen estar
relacionadas con el habito alimenticio de la especie, otros estudios son requeridos para
determinar con mayor certeza estas relaciones morfofuncionales y las posibles estrategias
empleadas por esta ave frente a la dieta folivora.
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INTRODUCCION

La estructura de una region o sistema determinado suele estar estrechamente
relacionada con la funcién que desempefia, y el tracto digestivo de las aves no es la
excepcion. Diversos trabajos realizados en cuanto a su anatomia e histologia han revelado
variaciones morfoldgicas y estructurales en los érganos que lo componen, como respuesta
al estado y al tipo de alimento que es procesado en su interior (e.g. Brugger, 1991; Ricklefs,
1996). En este sentido, los estudios macro y microanatomicos, en complemento con la
informacion derivada de la historia natural de las especies, asi como de su ecologia y
fisiologia, pueden servir de base para la inferencia tanto de relaciones de estructura —

funcién, como de las posibles estrategias digestivas que se estén empleando.

Anatomia e histologia general del tracto digestivo de las aves

A nivel histoldgico, la pared del tracto digestivo estd constituida por las cuatro
tunicas principales descritas en vertebrados: la mucosa, ubicada hacia el lumen y
conformada a su vez por tres capas: el epitelio, la lamina propia y la muscular de la
mucosa; la submucosa, la muscular y la serosa o adventicia (fig.1) (Andrew, 1959; Ross y
Pawlina, 2006). La submucosa, al igual que la lamina propia de la mucosa, esta constituida
por tejido conectivo laxo; mientras que las capas musculares, es decir, tanto la muscular de
la mucosa como la tunica muscular (también denominada muscular externa), estan
conformadas por dos laminas de musculatura correspondientes a una interna cuyas fibras se
orientan circularmente (circular interna), y una externa donde las fibras se disponen de
manera longitudinal (longitudinal externa) (Andrew, 1959; Ross y Pawlina, 2006). Aunque

la estructura microanatdmica suele mantenerse, Ziswiler y Farner (1972) indican que



algunas tunicas o las ld&minas que las constituyen, pueden presentar modificaciones o

diferentes niveles de desarrollo en las distintas porciones del tracto digestivo.

Adventicia

ML Muscular
externa
MC

Submucosa
Y
MM

LP

> Mucosa

y -
Figura 1: Estructura histolégica de la pared del tracto digestivo de vertebrados. E: epitelio; LP:

lamina propia; MM: muscular de la mucosa; MC: musculatura circular; ML: musculatura
longitudinal.

La estructura anatomica y morfoldgica del tracto digestivo puede variar entre las
diferentes clases de vertebrados (Andrew, 1959), siendo caracteristico de las aves la
presencia de un pico corneo sin dientes verdaderos y la division del estbmago en dos
camaras: estobmago glandular o proventriculo, y estdmago muscular o molleja (Andrew,

1959; Ziswiler y Farner, 1972).

En algunas especies de aves, puede distinguirse la formacién de un diverticulo
originado por la dilatacion o expansion de la parte posterior del eséfago. Esta estructura se
denomina buche, y usualmente se le asocia una funcion de almacenamiento; sin embargo,
en palomas se ha determinado que este juega un papel importante durante el periodo de
cria, puesto que es ahi donde se produce una sustancia conocida como “leche de buche”

consistente en una masa de células epiteliales que se desprenden de la superficie, y que es
2



transferida a los pichones durante su alimentacién (Hunter, 1840; Andrew, 1959; Ziswiler y
Farner, 1972). En el proceso de formacion de la leche de buche, a nivel histologico, se
registra un engrosamiento en la pared del eséfago, el cual ha sido observado también en

parejas reproductivas de Colius colius (Molina, 2005).

El proventriculo y la molleja constituyen el aparato gastrico en las aves. El primero
acttia como sitio de almacenamiento, y es ademas donde se secretan los jugos gastricos que
dan inicio a la digestion quimica de los alimentos; mientras que el segundo funciona como

un sitio de digestion mecanica (Ziswiler y Farner, 1972).

Histologicamente, el proventriculo se caracteriza por presentar un gran nimero de
células glandulares en su epitelio, las cuales son responsables de la secrecién de los jugos
gastricos que causan la protedlisis de los alimentos. Las tinicas submucosa y muscular de
esta camara gastrica se encuentran poco desarrolladas (Ziswiler y Farner, 1972). La
molleja, por su parte, cuenta con una capa cérnea de koilina que recubre la mucosa, y que
es aparentemente originada por secreciones de las glandulas tubulares y restos de otras
células epiteliales (Andrew, 1959; Ziswiler y Farner, 1972). Esta capa cornea puede
presentar pliegues o0 crestas que, en conjunto con las contracciones musculares, ayudan a
triturar los alimentos, cumpliendo asi una funcién analoga a los dientes dispuestos en la

cavidad bucal de otros grupos de vertebrados.

El intestino delgado en aves, a diferencia del de mamiferos, no presenta una
diferenciacion histologica que permita dividirlo en duodeno, yeyuno e ileo. De acuerdo con
Ziswiler y Farner (1972) y Duke (1997), esta porcion del tracto digestivo consta

unicamente de duodeno e ileo, siendo el primero tipicamente tomado desde el piloro hasta



la primera curvatura del intestino, y el segundo tomado inmediatamente después del
duodeno hasta el sitio de union con el intestino grueso. En la primera seccion del intestino
delgado, ingresan los conductos del pancreas y el higado, donde se secretan los jugos

pancreaticos y la bilis que promueven el proceso de digestion quimica.

El intestino grueso corresponde a la porcidn que va desde la union con el intestino
delgado hasta la cloaca. De acuerdo con Mitchell (1901), esta porcion suele ser corta, por lo
que es considerada Unicamente como recto; sin embargo, en su trabajo el autor describe

algunas excepciones.

A nivel histologico los intestinos no presentan una diferenciacion marcada, salvo
que en la region anterior, el epitelio cuenta con vellosidades que van decreciendo en
numero y tamafio a medida que se avanza hacia la cloaca (Andrew, 1959). De acuerdo con
el mismo autor, la muscular de la mucosa se encuentra bien desarrollada a lo largo del

intestino, al igual que la tdnica muscular externa.

En la unién entre ambos intestinos pueden encontrarse insertado un par de ciegos
que, de acuerdo con Naik (1962) citado en Clench y Mathias (1995), pueden clasificarse
como intestinales, cuando son largos e histolégicamente similares al intestino delgado;
glandulares, si son largos y bien desarrollados, con células glandulares con actividad
secretora; linfoides, si son pequefios y presentan gran cantidad de linfocitos; vestigiales,
cuando son muy pequefios y su lumen es reducido o nulo; o ausentes, cuando no estan

presentes.



Folivoria

La principal ventaja del consumo de hojas es que son un recurso abundante y facil
de obtener (Morton, 1978). Sin embargo, la presencia de la pared celular del material
vegetal, y la sintesis de metabolitos secundarios que pueden resultar toxicos para sus
depredadores, dificultan la extraccion y absorcion de nutrientes de las hojas, por lo que su
consumo regular resulta en una dieta de bajo contenido calérico (McNab, 1978; Karasov,

1990).

El material refractario o no digerible, constituido principalmente por celulosa,
hemicelulosa y lignina, disminuye la cantidad de energia metabolizable por gramo de
alimento, por lo tanto, para obtener una misma cantidad de energia, es necesario elevar la
ingesta del material vegetal (Karasov, 1990). Sin embargo, un incremento en el consumo de
hojas, requiere de un mayor espacio de almacenamiento en el sistema digestivo, lo que
conlleva a modificaciones anatomicas que implican un aumento en la masa y tamarfio de los

individuos (Karasov, 1990).

Por otra parte, la tasa metabdlica basal (TMB), definida como la cantidad de energia
necesaria por unidad de masa para mantener las funciones vitales del organismo, tiene una
relacion inversa con el tamafio corporal, determindndose un gasto metabdlico mayor (por

unidad de masa) en individuos de pequefio tamafio (Kleiber, 1947; Holliday y col., 1967).

De acuerdo con lo anterior, la folivoria favorece el aumento en el tamafio corporal
de los individuos. No obstante, puesto que las aves presentan una serie de caracteres
anatomicos dirigidos principalmente hacia la reduccion de la masa corporal como

adaptacion al vuelo, y que los requerimientos energéticos de este tipo de locomocién
5



incrementan con la talla de los individuos (Rayner, 1982; Schmidt-Wellenburg y col.,
2008), la dieta folivora resulta un hébito alimenticio poco frecuente en esta clase de

vertebrados.

Morton (1978) estima que Unicamente el 3% de las aves existentes se alimentan de
hojas. A pesar de que un gran numero de familias (aprox. 140) consumen este recurso de
forma esporédica, y otras 28 las incluyen en su dieta regularmente, s6lo dos de ellas
explotan las hojas como Unica fuente de energia: Opisthocomidae y Anhimidae (Morse,
1975), por lo que podrian considerarse folivoras estrictas. Sin embargo, algunos anatidos y
una especie de psitacido (Strigops habroptilus) son considerados por el autor como

principalmente folivoros, aungue en su dieta incluyan otros items alimenticios.

Influencia de la dieta sobre el tracto digestivo

Los héabitos alimenticios de las especies tienen una fuerte influencia en la forma y
funcion de las partes u érganos que constituyen el tracto digestivo (Leopold, 1953; Ziswiler
y Farner, 1972; Kehoe y Ankney, 1985; Al-Dabbagh y col., 1987). En general, las aves
herbivoras presentan un sistema digestivo mas complejo que el de aves cuya dieta consta

principalmente de proteinas (Duke, 1997).

En este sentido, las aves que basan su dieta en el consumo de hojas, o que las
incluyen en grandes proporciones, presentan ciertas modificaciones anatdmicas o emplean
estrategias fisioldgicas que les permiten aumentar la eficiencia digestiva. Una de estas
estrategias consiste en el paso rapido del alimento a través del tracto digestivo,
aprovechando Unicamente los constituyentes celulares facilmente digeribles, mientras que

la fibra alimentaria es desechada practicamente intacta (e.g. algunas especies de anatidos;
6



Buchsbaum y col., 1986; Dawson y col., 1989).

Otra modificacion presente en especies folivoras, es el desarrollo de espacio de
almacenamiento dentro del tracto digestivo (Karasov, 1990). Como se menciond
previamente, esta modificacion conlleva a un aumento en la masa corporal, que sumado al
bajo contenido energético de la dieta, es incompatible con el metabolismo del vuelo. Un
ejemplo de esto son la chenchena (Opisthocomus hoazin) y el kakapo (Strigops
habroptilus), cuyos buches poseen una capacidad de méas de la mitad del volumen total del
tracto digestivo. El desarrollo de este diverticulo de almacenamiento en ambas especies ha
comprometido estructuras relacionadas con el vuelo, y como consecuencia, estas dos aves

poseen poca o nula capacidad de volar (Morton, 1978; Grajal, 1995).

La formacion de diverticulos de almacenamiento suele estar asociada al proceso de
fermentacion, el cual permite maximizar la extraccion de energia del material vegetal. A
pesar de que ningun vertebrado sintetiza celulasas, algunos de ellos son capaces de
aprovechar indirectamente la energia proveniente de la hidrélisis de la fibra vegetal gracias
a la asociacion simbidtica con microorganismos capaces de degradar los carbohidratos

complejos de la dieta (Parra, 1978).

De acuerdo con Parra (1978), el tracto digestivo de vertebrados cumple con las
condiciones requeridas para el crecimiento de bacterias que degradan celulosa, dando lugar
a camaras de fermentacion. La ubicacion de estas con relacion al estbmago define si se trata
de camaras pre o postgastricas, lo cual deriva en diferentes implicaciones metabolicas para

el hospedador (Parra, 1978; Alexander, 1993).



En aves, la fermentacién de la fibra suele ocurrir a nivel postgastrico,
principalmente en los ciegos (Gasaway, 1976; Clench y Mathias, 1995); aunque pequefias
concentraciones de &cidos grasos volatiles (que es uno de los productos de la fermentacion
bacteriana, y que constituyen una fuente de energia para el hospedador) han sido detectadas
también en el intestino delgado y en el recto de una especie de tetradnido (Gasaway, 1976).
La chenchena, sin embargo, corresponde a la Unica especie de ave catalogada como
fermentador pregastrico, dado que su buche aloja una comunidad de microorganismos

(Grajal y col., 1989).

Debido a la similitud tanto de la dieta como de la estructura del tracto digestivo
entre la chenchena y el kakapo, se ha especulado que este psitacido podria ser también un
fermentador pregéstrico; sin embargo, un estudio sobre la composicion de su microbiota
gastrointestinal difiere de la hallada en el tracto digestivo de la chenchena, la cual ademas
coincide con la reportada en mamiferos rumiantes (Godoy-Vitorino y col., 2008; Waite y

col., 2012).

Familia Anhimidae

Los animidos corresponden a una pequefia familia de Anseriformes conformada
Unicamente por tres especies agrupadas en dos géneros: Chauna chavaria, Chauna
torquata y Anhima cornuta. Las tres especies se encuentran confinadas a Suramérica,
siendo el aruco (Anhima cornuta) el de mas amplia distribucion al estar presente en toda la
region tropical suramericana (Pailand, 2010; BirdLife International, 2017). El habitat de
estas especies esta asociado a cuerpos de agua, ocupando ecosistemas tales como
humedales, sabanas inundadas, lagunas, pantanos y bosques riberefios (Weller, 1967;
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Parker, 1982; Barrow y col., 1986); donde se alimentan principalmente de hojas y brotes de

plantas acuéticas (Morse, 1975; Naranjo, 1986).

Las aves de esta familia se caracterizan por su gran tamafio, alcanzando entre 70 y
100 cm de longitud total, y una masa de 3-5 Kg (Arnosky, 2006; Brady, 2010; Pailand,
2010). Segun Arnosky (2006), el aruco es la especie de animido de mayor tamafio. Este se
distingue del chicaguire (C. chavaria) y el chaja (C. torquata) por la presencia de un
apéndice puntiagudo sobre su cabeza, que se asemeja a un cuerno, y al cual se debe el
nombre cientifico de la especie (Pailand, 2010). Adicionalmente, el plumaje del aruco es
mayormente negro, mientras que ambas especies de Chauna presentan una coloracion

predominantemente gris (Pailand, 2010).

De acuerdo con lo discutido anteriormente, el gran tamafio del aruco y su
predileccion por el consumo de hojas, sugiere una alta especializacion del tracto digestivo.
Sin embargo, pocos estudios anatomicos (Beddard y Mitchell, 1894; Mitchell, 1901) y
ninguno histolégico, han sido reportados en esta especie de ave, a pesar que la informacion
resultante de estos tipos de andlisis pudiera ofrecer una nocion de las estrategias digestivas

empleadas por esta especie de ave.



ANTECEDENTES

Pocos estudios sobre anatomia e histologia del sistema digestivo han sido realizados
en fauna silvestre. En aves, la mayor parte de la bibliografia hallada corresponde a trabajos
efectuados en especies domesticas o aves de corral con aplicaciones en produccion animal
(e.g. Bezuidenhout y Van Aswegen, 1990; de Verdal y col., 2010; Nasrin y col., 2012;

Incharoen, 2013; He y col., 2015).

En aves silvestres, estudios gque incluyen aspectos anatomicos e histologicos con
relacién a la dieta han sido realizados principalmente en Passeriformes (Al-Dabbagh y col.,
1987; Brugger, 1991; Ricklefs, 1996; Calchi, 1999; Rodriguez-Ferraro y col., 2007; Garcia-
Amado y col., 2011), Galliformes (Leopold, 1953; Gasaway, 1976; Moss, 1989) y en
Anseriformes anatidos (Kehoe y Ankney, 1985;Buchsbaum y col., 1986; Barnes y Thomas,
1987; Dawson, 1989); evidenciandose el efecto del tipo de alimentacion sobre el desarrollo
del tracto digestivo. Asi, especies que adoptan dietas con alto contenido de fibra como la
folivoria, suelen presentar tractos digestivos con un mayor grado de especializacion (e.g. la
chenchena; Grajal, 1995), e intestinos y ciegos mas largos que especies que aprovechan
otros recursos vegetales, o que incluyen proteinas animales en su dieta (Leopold, 1953;

Ricklefs, 1996).

Los cambios en el tracto digestivo en funcion de la dieta también son observables a
nivel histologico. De acuerdo con Ricklefs (1996), especies frugivoras y granivoras
presentan vellosidades intestinales de mayor longitud que en aves insectivoras,
posiblemente debido a que el aumento en la cantidad de carbohidratos de la dieta requiere
de una mayor superficie de absorcidn, mientras que las proteinas contenidas en los insectos
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son facilmente hidrolizadas en la region gastrica del tracto digestivo. Esta tendencia fue
observada también en Agelaius phoeniceus al aumentar el contenido de fibra en su dieta

(Brugger, 1991).

En Anseriformes, estudios de este tipo han sido realizados b&sicamente en anétidos.
Barnes y Thomas (1987), determinaron que la talla de los érganos del tracto digestivo de 18
especies pertenecientes a esta familia, estd relacionada con el héabito alimenticio de las
mismas, concluyendo que especies herbivoras presentan mollejas y ciegos mas largos que

especies carnivoras.

Dawson y col. (1989), incluyen en su trabajo una descripcion general del tracto
digestivo de Chenonetta jubata, una especie de pato herbivoro, que a pesar de no contar
con un buche de almacenamiento, presenta plegamientos longitudinales en la mucosa del
esofago, los cuales sugieren una distensibilidad considerable de este 6rgano. El
proventriculo, por su parte, posee paredes gruesas y una mucosa dotada de papilas. La
molleja tiene paredes musculares gruesas y cuenta con dos placas de koilina. El intestino
delgado de esta especie es largo y presenta un didmetro uniforme, mientras que el grueso,
presenta un didmetro mayor y paredes mas gruesas que el primero. En la union entre ambos
intestinos se encuentran insertos un par de ciegos, que el autor cataloga como pequefios (ca.

8% de la longitud total del tracto digestivo).

En animidos, los trabajos son escasos. A finales del siglo XIX, destacan tres
estudios limitados a la anatomia de los miembros de esta familia. En el primero de ellos,
Garrod (1876) describe el tracto digestivo del chaja (Chauna torquata, mencionada por el
autor como Chauna derbiana). En su trabajo, el autor denota que el esdfago presenta un
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didmetro uniforme, por lo que no se evidencia la existencia de un buche. Asimismo, reporta
una longitud promedio de 214,6 cm para el intestino delgado, y 25,4 cm para el intestino
grueso; sefialando ademas la presencia de un par de ciegos saculares que se insertan en la
unién entre los intestinos delgado y grueso, y cuya longitud promedio fue de 6,4 cm. En
contraste, Beddard (1886) observa que a diferencia de Chauna torquata, el chicaguire
(Chauna chavaria) presenta un par de ciegos asimétricos, que difieren tanto en forma como
en tamafio. De acuerdo con el autor, el ciego derecho resultdé ser mas largo
(aproximadamente 8,9 cm, frente al izquierdo que midié ca. 7,6 cm); y en cuanto a la
forma, ambos ciegos se asemejan en diametro hasta la primera mitad, a partir de la cual el

ciego izquierdo adelgaza de forma abrupta.

Beddard y Mitchell (1894) trabajaron especificamente en la anatomia del aruco
(Anhima cornuta, anteriormente llamado Palamedea cornuta), sefialando la presencia de un
proventriculo relativamente grande en relacion con la molleja; y registrando una longitud
aproximada de 256,5 cm y 38,1 cm para los intestinos delgado y grueso respectivamente, y
la presencia de un par de ciegos saculares ubicados lateralmente en la unién de ambos
intestinos. Segun los autores, el ciego izquierdo presentd una mayor longitud (ca. 10 cm)
que el derecho (ca. 7,6 cm); sin embargo, en un trabajo posterior, Mitchell (1901) indica
gue ambos ciegos exhiben la misma talla, presentando una longitud moderada respecto a
otras aves. En este Ultimo trabajo, Mitchell considera el tracto intestinal de Anhima cornuta
como arquetipo, distinguiendo tres porciones principales: una regién anterior
correspondiente al duodeno, que inicia en el piloro e incluye la primera curva del intestino
delgado donde se insertan ademas los ductos biliares; una region media, denominada por el

autor “tracto de Meckel” debido a la presencia del diverticulo de Meckel, que inicia
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después del duodeno y finaliza en la zona de insercion de los ciegos; y una parte posterior,
que corresponde al intestino grueso, cuya longitud reportada en las tres especies de
animidos es relativamente grande, por lo que es posible que esté diferenciado en colon y

recto (Garrod, 1876; Beddard y Mitchell, 1894; Mitchell, 1901).

A pesar de presentar una descripcion general de la anatomia del tracto digestivo
tanto del aruco como de las especies de su género hermano, los trabajos mencionados
previamente no incluyen una caracterizacion histologica que nos permita establecer
relaciones morfo-funcionales con relacién a los habitos alimenticios, e inferir acerca de las

estrategias digestivas de la especie frente a una dieta estrictamente folivora.
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OBJETIVOS

General

Caracterizar anatdmica e histolégicamente el tracto digestivo del aruco (Anhima cornuta),

una especie de ave folivora.

Especificos

1. Describir la anatomia general del tracto digestivo del aruco.
2. Caracterizar histolégicamente el tracto digestivo del aruco.
3. Establecer posibles relaciones de estructura-funcion entre el tracto digestivo y la

dieta herbivora del aruco.
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METODOLOGIA

Obtencidn de las muestras del tracto digestivo

Para la realizacion de este trabajo se contd con un unico individuo de la especie
Anhima cornuta. El ejemplar fue cazado en los humedales de San Pablo de Urama, en el
estado Carabobo (coordenadas aproximadas: 10° 31’ 14,77 N, 68° 23° 7,4” W), con la

colaboracidn de la Coleccién Ornitologica Phelps (COP).

Una vez sacrificado el ejemplar, se realizo la caracterizacién morfoldgica del mismo
mediante la toma de medidas corporales tales como el peso, el largo total (LT) y la
envergadura (E). Seguidamente se practicé la diseccion del ave, extrayendo de este modo el
tracto digestivo en su totalidad; es decir, desde la lengua hasta la cloaca. La longitud de
cada region diferenciada del tracto digestivo fue registrada, y para su posterior analisis
histoldgico, se tomaron muestras de tejido de aproximadamente 1 cm en cada una de estas
regiones, considerando entre dos y tres réplicas. Los 6rganos de mayor longitud, como los
intestinos, fueron muestreados a diferentes longitudes. El intestino delgado, por su parte,
fue dividido en duodeno e ileo, siendo esta Gltima seccion muestreada en cuatro puntos
equidistantes: porcién superior (ubicada inmediatamente después del &ngulo duodenal), dos
puntos medios (situados aproximadamente al 33 y 66% de la longitud de dicha seccion), y
una porcion final o inferior cercana al sitio de unidn con el intestino grueso. El intestino

grueso fue muestreado en la porcidn superior, media e inferior (préxima a la cloaca).

Las muestras de tejido fueron lavadas con solucion salina al 0,8%, con el fin de
eliminar los rastros de contenido sin afectar la tonicidad ni pH de las células; y fueron

fijadas en buffer de formalina neutra al 10% (NBF) durante al menos una semana antes de
15



iniciar su procesamiento histologico.

Preparacion histologica de las muestras del tracto digestivo

Una vez transcurrido el tiempo de fijacion, las muestras de cada regién del tracto
digestivo fueron sometidas a un proceso de deshidratacion empleando una bateria de
alcoholes de gradacion creciente (etanol al 70, 96 y 100%). Seguidamente se realiz6 un
paso de aclaracion o desalcoholizacion consistente en dos cambios de tolueno de 15
minutos a 56 °C, para finalmente realizar el proceso de inclusion en parafina llevado a cabo
en dos cambios de 1 h a 56 °C, y dejandose en la cera durante toda la noche, luego de lo
cual se dejo solidificar. Los bloques histologicos fueron posteriormente desmoldados,
procediéndose entonces a realizar cortes finos de entre 5y 7 um empleando un micrétomo

(Leica RM2125 RTS).

Procesamiento histoquimico

Previo al tratamiento histoquimico de las muestras, fue necesario desparafinar y
rehidratar los cortes. Para ello se realizaron dos cambios en xilol de 30 minutos cada uno, y
luego se empled una bateria de alcoholes de gradacidn decreciente (etanol al 100, 96, 70, y
50%), sumergiendo las muestras durante cinco minutos en cada concentracion de etanol. El
proceso de rehidratacion culmind con la exposicién de los cortes a agua destilada durante

un minuto, y en agua corriente por el mismo tiempo.

A los cortes obtenidos se les aplicd la coloracion de rutina con hematoxilina —
eosina (H&E), la cual tifie selectivamente los componentes acidos y basicos del tejido;

ademas de la tincion tricromica de Masson (T. Masson) y la coloracion con acido periddico
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de Schiff (PAS), que permiten identificar fibras de colageno y determinar la presencia de
carbohidratos, respectivamente (Prophet y col., 1995). Estas coloraciones se llevaron a cabo

siguiendo los protocolos detallados a continuacion:

Coloracién con hematoxilina-eosina de Mayers (H&E)

Modificado de Prophet y col. (1995):

Tefir los cortes con hematoxilina durante 1,5 minutos.

Lavar con agua corriente durante 2 minutos.

Agregar alcohol al 50% por 30 segundos.

Colorear con eosina durante un minuto.

Deshidratar los cortes aplicando cambios del alcohol de 1 minuto al 70, 96 y 100%.

Agregar xilol durante al menos 1 minuto.

No a r w D E

Realizar el montaje con Permount.

Mediante la aplicacién de este protocolo, los componentes celulares cargados
positivamente, como los nucleos, adquieren una coloracion azul oscura debido a la
formacion de uniones salinas con la hematoxilina. Por su parte, el citoplasma, el colageno y
las fibras elasticas (componentes basicos del tejido), adoptan diferentes tonalidades de

rosado otorgadas por la eosina.

Tincién tricromica de Masson (T. Masson)

Tomado de Prophet y col. (1995):

Desparafinar e hidratar hasta llegar al agua destilada.
Tratar con la solucién de Bouin por una hora a 56 °C.

Dejar enfriar durante 10 minutos.

W np e

Lavar con agua corriente hasta que las secciones se aclaren. Enjuagar con agua
17



10.
11.

12.

destilada.

Colorear con la solucion hematoxilina de hierro de Weigert durante 10 minutos.
Lavar con agua corriente durante 10 minutos, y enjuagar con agua destilada.
Colorear con la solucion fucsina acida — escarlata de Biebrich durante 15 minutos.
Lavar con agua destilada.

Diferenciar con la solucién de acido fosfotingstico — fosfomolibdico durante 10-15
minutos. Observar en el microscopio optico y ver que el colageno no se torne rojo.
Contrastar con la solucion azul de anilina durante 5-10 minutos. Enjuagar con agua
destilada.

Diferenciar con acido aceético al 1% durante 3-5 minutos.

Deshidratar y aclarar empleando 2 cambios de alcohol al 95%, 100% y xileno,
durante 2 minutos cada uno.

Realizar el montaje con Permount.

La combinacién de los tres colorantes empleados permite tefiir selectivamente

diferentes componentes tisulares, tales como las fibras de colageno caracteristicas del tejido

conectivo. Al aplicar el protocolo, obtenemos que los nucleos se colorean de negro; las

fibras musculares, el citoplasma y la queratina de rojo, y el coldgeno de azul.

Coloracion de Acido Periddico de Schiff (PAS)

Tomado de Prophet y col. (1995):

N o g bk~ D

Desparafinar y rehidratar los cortes histoldgicos siguiendo los pasos descritos
previamente.

Oxidar con écido peryodico por 5 minutos.

Lavar con agua destilada.

Cubrir los cortes histoldgicos con el reactivo de Schiff durante 15 minutos.

Lavar las muestras con agua corriente por 5-10 minutos.

Contrastar con hematoxilina de Mayers durante 15 minutos.

Deshidratar los cortes empleando etanol en concentraciones crecientes hasta
18



absoluto, y aclarar con xilol.

8. Realizar el montaje permanente con Permount.

La adicion de &cido peryodico promueve la oxidacion de los enlaces carbono —
carbono ubicados entre dos grupos hidroxilo en la estructura de los monosacaridos, dando
lugar a la formacion de grupos aldehido que son reconocidos por el reactivo de Schiff,
evidencidndose mediante una reaccion colorimétrica. Asi, al llevar a cabo este protocolo,
los carbohidratos se tifien de color magenta, mientras que los nucleos adoptan una

coloracion azul debido a la adicién de hematoxilina como colorante contrastante.

Establecimiento de relaciones morfofuncionales ligadas a la dieta herbivora

Durante la caracterizacion anatomica e histoldgica del tracto digestivo del aruco, se
considerd una serie de atributos cualitativos y cuantitativos. A nivel macroscéopico destacan
el grado de diferenciacion externa del tracto digestivo, asi como la longitud y peso lleno de
cada uno de los érganos que lo componen. A nivel histolégico o microanatémico, se hizo
hincapié en la composicion del tejido y en el grosor relativo de las tunicas que lo

conforman, y de las modificaciones que estas presentan a lo largo del tracto digestivo.

Dichas caracteristicas morfoanatomicas e histologicas, derivadas de los dos
primeros objetivos especificos de este trabajo, fueron comparadas con lo reportado en la
bibliografia para especies de aves de diferentes 6rdenes y familias siempre que incluyeran
aspectos anatomicos y/o histologicos generales y en funcion de la dieta, con la finalidad de
establecer posibles relaciones de estructura — funcion entre el tracto digestivo del aruco y su

predileccion por el consumo de plantas.
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RESULTADOS

La descripcién anatomica, tanto a nivel macroscopico como microscépico, del
tracto digestivo del aruco (Anhima cornuta), se llevo a cabo a partir de un ejemplar macho
adulto de 2,5 Kg, cuyo largo total y envergadura fueron de 79,0 y 210,0 cm

respectivamente.

Anatomia macroscopica del tracto digestivo del aruco

El tracto digestivo del aruco muestra una clara diferenciacion externa en sus
organos, por lo tanto, este puede ser dividido en una region pregastrica, que incluye la
cavidad oral y el es6fago; una regidn gastrica, que consta del proventriculo y la molleja; y
una region postgastrica o intestinal, que comprende los intestinos delgado y grueso, los

ciegos, y finaliza en la cloaca.

Rodeando la cavidad bucal se encuentra un pico corneo relativamente corto y
ligeramente curvado hacia abajo, similar al de aves del orden Galliformes. El paladar
cuenta con tres columnas centrales y dos laterales mas cortas (una a cada lado) de papilas
de apariencia cOrnea semejantes a espinas, y que se encuentran inclinadas hacia atras. La
lengua es lanceolada y presenta un par de filas de papilas dispuestas en su base. Al igual

que en el paladar, las papilas asemejan espinas y estan inclinadas hacia la regién posterior.

Posterior a la cavidad oral se encuentra el es6fago, el cual parece estar divido en una
region anterior consistente en un tubo alargado de 40,0 cm de longitud, y de diametro
uniforme; y una region posterior dilatada que pudiese corresponder a un diverticulo de

almacenamiento tal como un buche (fig. 2a). Al cortar transversalmente la region anterior
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del eséfago, se observa que la mucosa exhibe plegamientos longitudinales pronunciados

que se extienden hasta la porcion inicial del buche o eséfago posterior.

La porcion posterior del es6fago o buche presentd una longitud de 9,0 cm. A simple
vista pudieron distinguirse dos regiones de este diverticulo: la anterior, de aspecto blando,
dotada de estructuras de apariencia tubular; y la posterior, mas rigida y aparentemente de
naturaleza muscular (fig. 2a). El contenido hallado en su interior, cubierto por una sustancia
de aspecto mucoso probablemente secretada por las estructuras tubulares, estaba
ligeramente particulado, por lo que fue posible identificar que el tipo de material vegetal

ingerido era de aspecto folioso (fig. 2b—c).

Inmediatamente después del buche, se encuentra el proventriculo o estdbmago
glandular, el cual present6 una longitud de 5,0 cm (fig. 2a). En su interior, la mucosa se
halla ligeramente plegada formando crestas irregulares dispuestas longitudinalmente, las
cuales le otorgan una apariencia rugosa. Las particulas de hojas encontradas dentro eran

relativamente grandes, aunque su aspecto era mas seco que en la porcion inicial del buche.

Unido al estdbmago glandular se encuentra el estmago muscular o molleja, cuya
longitud registrada fue de 6,0 cm (fig. 2a). Externamente se pudo apreciar que las paredes
de este 6rgano son altamente musculares, lo que hace de esta una camara sumamente rigida.
El interior de la molleja presenta un lumen en forma de “C”, y la mucosa se encuentra
revestida por una capa de koilina que exhibe pliegues predominantemente longitudinales.
La apariencia del alimento en dicho drgano resultdo similar a la observada en el
proventriculo; sin embargo, en esta camara se hallaba mezclado con gastrolitos de pequefio
tamario.
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Figura 2: Aspecto macroscopico de la porcion pregastrica y gastrica del tracto digestivo del aruco.
(a) Vista externa del eséfago, el buche, el proventriculo y la molleja. (b) Corte transversal de la
porcion anterior del buche donde se observan las estructuras glandulares en forma de tubos y la
secrecion mucosa. (c) Seccion longitudinal de la pared del buche, mostrando la organizacién de las
estructuras glandulares y parte del contenido presente en la camara. La flecha (—) sefiala el extremo
apical de las glandulas tapizado por la secrecion.

A nivel postgastrico, se determind que el intestino delgado presenta una longitud de
286,0 cm (fig. 3b). Los primeros 10,0 cm, desde del piloro hasta la primera curvatura del
intestino (denominado angulo duodenal), corresponden al duodeno, fragmento donde
ademas se hallan insertos los conductos hepatico, pancreatico y biliar. Debido a que el resto
del intestino delgado no present6 una diferenciacion externa que permitiese subdividirlo en

yeyuno e ileo, en el presente estudio es considerado como ileo.

El intestino grueso registré una longitud de 41,0 cm, y cualitativamente pudo

observarse que su didmetro era notablemente mayor al del intestino delgado.
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En la unidn entre el intestino delgado y grueso se encontraron insertos lateralmente
un par de ciegos simétricos de 6,0 cm de longitud cada uno (fig. 3b). A nivel externo, estos
presentan una apariencia sacular, cuyo didmetro va disminuyendo gradualmente hasta

terminar en un apice.

El contenido hallado en las tres porciones de la region intestinal del tracto digestivo
del aruco se encontraba finamente particulado, formando una masa homogénea entre
liquida y pastosa. En el intestino delgado, esta presentaba un color verde oscuro, mientras
que en los ciegos y en el intestino grueso, mas proximos a la cloaca, el color se tornaba aln

mas oscuro, mezclandose con un tono marrén negruzco.

Caracterizacion histoldgica del tracto digestivo del aruco

La descripcion microanatomica se llevd a cabo desde el eso6fago hasta el intestino
grueso. En la figura 3 se muestra un esquema del tracto digestivo del aruco, en el que se

sefialan las zonas donde fueron realizados los cortes histol6gicos.
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Figura 3: Esquema del tracto digestivo del aruco. (a) Porcién anterior del tracto digestivo que
incluye parte del es6fago, el buche, y el aparato gastrico constituido por el proventriculo y la
molleja. (b) Regidn postgastrica comprendida por el intestino delgado, el intestino grueso y los
ciegos. Las lineas enumeradas sefialan el nivel al que se realizaron los cortes histologicos: 1,
esofago anterior; 2, porcién anterior del buche; 3, porcién posterior del buche; 4, proventriculo; 5,
porcion anterior de la molleja; 6, porcién posterior de la molleja; 7, duodeno; 8, region anterior del
ileo; 9, porcidon media — anterior del ileo; 10, porcién media — posterior del ileo; 11, regién posterior
del ileo; 12, regidn anterior del intestino grueso; 13, region media del intestino grueso; 14, region
posterior del intestino grueso; 15, base del ciego; 16, apice del ciego. Las lineas pespunteadas en (a)
indican una ruptura de la escala.

Esofago

La pared de la region anterior del es6fago del aruco esta conformada por las cuatro
tunicas tipicas del tubo digestivo de vertebrados: la mucosa, la submucosa, la muscular
externa, y la serosa o adventicia; sin embargo, algunas de las laminas que las constituyen se

encuentran reducidas o ausentes (fig. 4).

En una vista panordmica, tal como se describe en el apartado de anatomia

macroscopica, la mucosa del esofago se observa fuertemente plegada, dando lugar a seis
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pliegues primarios y dos secundarios de menor tamario ubicados entre los primeros, por lo
que la luz del eso6fago queda reducida a pequefias rendijas en un estado relajado del érgano

(fig. 4a).

Desde el lumen hacia la periferia se observa la tinica mucosa compuesta por un
epitelio plano estratificado no cornificado, constituido por alrededor de 12 capas de células
agrupadas en tres estratos verticales: uno basal o germinal, ligeramente basoéfilo, cuyas
células presentan una morfologia cuboidal; un estrato medio con células elipticas; y uno

apical, caracterizado por células aplanadas con nucleos alargados (fig. 4f).

Bajo el epitelio se dispone la lamina propia de la mucosa, formada por tejido
conectivo laxo, donde se encuentran embebidas numerosas glandulas esofagicas
multicelulares del tipo acinosas simples ramificadas que se abren hacia la luz del es6fago
mediante un canal constituido por células del epitelio de revestimiento (fig. 4c—e). Los
adendémeros de las glandulas esofégicas estan formados por un epitelio cilindrico simple,
cuyos nucleos se encuentran ubicados hacia la membrana basal (fig. 4e). Mediante la
coloracion con H&E, se determind que tanto el epitelio glandular como el producto de
secrecion observado en el lumen de las glandulas, son levemente basofilos (fig. 3c).
Asimismo, con la finalidad de evaluar la composicion del producto secretado por estas
glandulas, se realizd la coloracién PAS, obteniendo como resultado una reaccion negativa,

lo cual sugiere que la secrecion no es de naturaleza mucopolisacarida (fig. 4e).

La muscular de la mucosa, ubicada inmediatamente bajo la lamina propia, consiste
unicamente en una capa relativamente gruesa de fibras musculares orientadas
longitudinalmente (longitudinal externa); mientras que la tinica muscular externa presenta
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solo el desarrollo de la capa interna consistente en fibras circulares (circular interna) (fig.
4b). Entre estas dos capas de musculatura se encuentra la tinica submucosa, la cual queda
restringida a una delgada l&mina de tejido conectivo; y bordeando la periferia del tubo
digestivo en este nivel del canal alimentario, se observa una capa de tejido conectivo

correspondiente a la tanica adventicia (fig. 4b).

Porcion posterior del es6fago o buche

En la figura 5 se muestran las caracteristicas histoldgicas de las estructuras tubulares
macroscopicas observadas en la region anterior del buche. En dicha porcion, la pared del
organo consiste en una serie de tubos dispuestos tangencialmente con relacion al lumen del
diverticulo (fig. 5a), y que se unen entre si por una delgada lamina de tejido conectivo (fig.
5b). La luz de los tubos se encuentra tapizada por una secrecion de apariencia mucosa, que
aparentemente actla como una barrera e impide el ingreso del contenido alimenticio de la

camara al interior de los tubos.
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las capas musculares, T. Masson; (c) detalle de pliegue de la mucosa, coloreado con H&E y (d) T.
Masson; (e) glandula esofagica, PAS; (f) detalle del epitelio de revestimiento, H&E. L: lumen; TM:
tinica mucosa; TME: tunica muscular externa; E: epitelio; LP: ldmina propia; G: glandula; MM:
muscular de la mucosa; TA: tanica adventicia. La flecha (—) sefiala la tunica submucosa. El
epitelio enmarcado en el recuadro se muestra a mayor aumento en la figura (f).
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En cortes transversales de una de estas estructuras tubulares macroscépicas aislada
(fig. 5a), se aprecia una morfologia glandular, donde la pared del tubo esta constituida por
células epiteliales dispuestas en cordones anastomosados que convergen en una luz limitada
por tejido conectivo que presenta vasos sanguineos (fig. 5b—c). Adicionalmente, en el
lumen de estos tubos se observa una secrecion holocrina, que al igual que el tejido epitelial
de estas estructuras glandulares, y las glandulas halladas en el es6fago, resulta levemente

basofila y muestra una reaccion negativa al colorear con PAS, lo cual indica la ausencia de

mucinas neutras en su composicion (figs. 4c,e y 5¢c-d).

e
t )

Figura 5: Corte transversal de glandulas tubulares macroscopicas de la porcion anterior del buche.
(a) Aspecto macroscopico de las estructuras tubulares; (b) vista panoramica de una estructura
tubular aislada, T, Masson; (c) detalle de los vasos sanguineos presentes hacia la luz de la glandula,
H&E; (d) vista panoramica, PAS. L: lumen; E: epitelio. Las flechas (—) sefialan vasos sanguineos,
y el asterisco (*) muestra la lamina de tejido conectivo que rodea los tubos.
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La region posterior del buche, por su parte, muestra un mayor desarrollo del
componente muscular. A diferencia de la porcion anterior, en la estructura de la pared en
esta zona es posible identificar las diferentes tinicas que la componen (fig. 6). Desde el
interior hacia la periferia, se observa una capa acelular que reviste el lumen (fig. 6a). Bajo
esta, se dispone el epitelio, el cual se invagina dentro de la ld&mina propia dando lugar a
glandulas tubulares simples, a cuya secrecion parece deberse la capa que recubre la luz de
la camara (fig. 6a,c—d). Los cortes obtenidos no permiten distinguir la morfologia de las
células epiteliales, sin embargo, dentro de las glandulas tubulares, los adendmeros estan
conformados por células cuboidales, de nucleo grande dispuestos hacia la superficie basal
(fig. 6d). Siguiendo a esta capa glandular se ubica la muscular de la mucosa, conformada

por una capa de fibras musculares orientadas longitudinalmente (fig. 6a).

La tdnica muscular externa presenta dos capas relativamente gruesas de
musculatura, siendo la mas interna una capa de fibras circulares (circular interna), y la mas
periférica (més delgada que la interna), una capa de fibras orientadas longitudinalmente

(longitudinal externa) (fig. 6b).

Bordeando al tubo digestivo a este nivel, se encuentra una capa de tejido conectivo

que corresponde a la tinica adventicia, la cual esta irrigada por vasos sanguineos (fig. 6b).
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Figura 6: Corte transversal de la region posterior del buche. (a) Vista de la mucosa, T. Masson;
(b) vista de las tanicas muscular y adventicia, T. Masson; (c) detalle de la tnica mucosa, PAS;
(d) detalle de las glandulas tubulares presentes en la tunica mucosa, PAS. L: lumen; G: glandulas;
LP: Iamina propia; TM: tanica mucosa; MM: muscular de la mucosa; MC: musculatura circular;
ML.: musculatura longitudinal; TA: tinica adventicia. Las flechas (—) sefialan vasos sanguineos.

Proventriculo

La estructura microanatomica del proventriculo o estdbmago glandular, guarda

similitud con la observada en la region posterior del buche (figs. 6 y 7).

En esta porcion del tracto digestivo, la tinica mucosa se encuentra constituida por
un epitelio columnar que se invagina dentro de la ldmina propia, dando origen a glandulas
tubulares que secretan una sustancia que reviste la luz del 6rgano (fig. 7a,c—f). Los
adendmeros de las glandulas consisten en un epitelio cilindrico simple con los nucleos
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ubicados hacia la membrana basal (fig. 7c¢). La capa secretada por estas glandulas muestra
una reaccion ligeramente basofila, distinguiéndose ademas dos estratos en su estructura:
uno basal, que exhibe un patron longitudinal siguiendo la direccion de la secrecion
glandular; y otro apical, en el que la capa se ve aplanada posiblemente debido a la friccion
con el alimento que ingresa a la cadmara (fig. 7d). A diferencia de la regién posterior del
buche, la secrecion glandular y la capa que recubre la mucosa a nivel del proventriculo,
mostraron una reaccion PAS +, indicando la presencia de mucinas neutras en su

composicion (figs. 6d y 7e—f).

Bajo la capa glandular se observa una capa relativamente delgada de fibras
musculares longitudinales correspondiente a la muscular de la mucosa, la cual muestra
irrigacion por vasos sanguineos (fig. 7a,c). Seguidamente se observa la tdnica muscular
externa compuesta por la capa circular interna y la longitudinal externa; y bordeando la
periferia a este nivel del tracto digestivo, se encuentra la tlnica adventicia, consistente en

una capa de tejido conectivo en la que también se observan vasos sanguineos (fig. 7a—b).
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Figura 7: Corte transversal del proventriculo. (a) Vista de la tinica mucosa y parte de la muscular
externa, T. Masson; (b) vista de las tGnicas muscular externa y adventicia, T. Masson; (c) detalle de
la mucosa, T. Masson; (d) detalle de la capa que recubre el epitelio, H&E; (e) detalle de la mucosa 'y
parte de la secrecién glandular, PAS; (f) detalle de las glandulas tubulares presentes en la mucosa a
este nivel del tracto digestivo, PAS. L: lumen; G: glandulas; LP: Iamina propia; MM: muscular de
la mucosa; MC: musculatura circular; ML: musculatura longitudinal; TA: tunica adventicia. Las
flechas (—) sefialan vasos sanguineos.
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Molleja

Los cortes realizados en la region anterior y posterior del estbmago muscular, no
muestran variaciones estructurales entre ambas porciones. En la superficie luminal se
observa la tunica mucosa constituida por un epitelio cilindrico simple que se invagina,
dando lugar a glandulas tubulares (fig. 8). Bajo el epitelio se dispone la lamina propia,
constituida por tejido conectivo, seguida de la muscular de la mucosa, que consta

unicamente de la capa de fibras musculares longitudinales (fig. 8a).

Por debajo de la tunica mucosa se halla la muscular externa, la cual presenta el
desarrollo tanto de la capa circular interna como de la longitudinal externa (figs. 8a),
similar a lo observado en la regidn posterior del buche y en el proventriculo. De igual
modo, bordeando la pared del tubo digestivo a este nivel, se encuentra una capa de tejido
conectivo irrigada por vasos sanguineos, que corresponde a la tdnica adventicia (no

mostrado en la figura).

En el interior de la molleja, el lumen se encuentra revestido por una cuticula gastrica
conocida como capa de koilina, la cual es producida por la secrecion de las glandulas
tubulares presentes en la mucosa, siendo posible observar el producto de secrecion a lo
largo de la luz glandular (fig. 8a,c—d). Al igual que en el proventriculo, la capa que reviste
el lumen y la secrecion encontrada en las glandulas, muestran una reaccién positiva al
colorear con PAS, sugiriendo asi la presencia de mucinas neutras en su composicion (fig.
8c—d). Las glandulas, de morfologia tubular simple, se extienden dentro de la lamina propia
hasta la muscular de la mucosa (figs. 8a). El epitelio secretor o adenémeros glandulares,
exhiben una coloracion basofila al tefiir con H&E, coincidiendo con lo observado en las
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diferentes regiones del tracto digestivo descritas previamente (fig. 8b).
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Figura 8: Corte transversal de la region anterior de la molleja. (a) Vista de la capa de koilina, la
tunica mucosa y fibras circulares de la muscular externa, T. Masson; (b) detalle de la tinica mucosa
con proboscides de acantocéfalos cortadas tangencialmente, H&E; (c) detalle de las glandulas
tubulares presentes en la mucosa, PAS; (d) detalle del adenémero de glandulas tubulares, PAS. L:
lumen; TM: tanica mucosa; CK: capa de koilina; MM: muscular de la mucosa; MC: musculatura
circular; G: glandulas. La flecha (—) sefiala la lamina propia de la mucosa, y la equis (X) muestra la
presencia de acantocéfalos a este nivel del tracto digestivo.

Cabe destacar que, en la region anterior de la molleja, entre la capa de koilina y la
tunica mucosa, se obtuvieron cortes de lo que en principio parecian ser quistes de alguna
especie de parasito, pero que luego fueron identificados como cortes tangenciales de la
probdscide de gusanos parasitos pertenecientes al Phylum Acanthocephala (R. Guerrero,

com. pers.) (fig. 8b).
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Intestino delgado

En los cortes realizados en las cinco secciones del intestino delgado evaluadas, se
observa que la pared del tubo digestivo estd constituida por las cuatro tlnicas tipicas (figs.
9-13). Desde la periferia hacia el lumen se observa una tunica serosa, constituida por tejido
conectivo, seguida por la tunica muscular formada por una capa interna relativamente
gruesa de fibras musculares lisas dispuestas de manera circular, y una capa externa mas
delgada y discontinua de fibras longitudinales (figs. 9-13). Posterior a la muscular externa,
se halla una fina tela submucosa, distinguible s6lo en algunas regiones del intestino delgado
(figs. 9c, 10b y 11b), sobre la cual se dispone la tunica mucosa constituida por una capa
epitelial que se modifica dando lugar a vellosidades y glandulas intestinales, también

conocidas como criptas de Lieberkihn.

Las vellosidades intestinales corresponden a evaginaciones digitiformes de la tlnica
mucosa que se prolongan hacia la luz del intestino delgado. La estructura microanatomica
de las vellosidades consta de un centro de tejido conectivo laxo procedente de la proyeccion
de la ldamina propia de la mucosa, el cual esta revestido por un epitelio cilindrico simple.
Aunque en el centro de las vellosidades pueden encontrarse células caracteristicas del tejido
conectivo (e.g. fibroblastos), en la figura 13b destacan los eritrocitos emergidos de la red de

capilares presente en estas estructuras.

A lo largo del intestino delgado, las vellosidades muestran variaciones en cuanto a
su morfologia y cantidad relativa. En el duodeno, estas resultan ser bastante finas y
numerosas (fig. 9a); mientras que en el ileo tienden a reducir tanto su numero como
tamario, al tiempo que se tornan méas gruesas, a medida que se desciende hasta la union con
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el intestino grueso (figs. 10a—b, 11a, 12a—b y 13a-c).

Fig
detalle del plexo de Auerbach ubicado entre la muscular externa y la serosa, T. Masson; (c) detalle
de la pared del duodeno, T. Masson; (d) vellosidades y glandulas intestinales, PAS. L: lumen; V:
vellosidades; TME: tanica muscular externa; TS: tdnica serosa; PA: plexo de Auerbach. El asterisco
(*) indica las glandulas intestinales o criptas de Lieberkiihn, y la flecha (—) sefiala la tanica
submucosa.

Las criptas o glandulas de Lieberkiihn, formadas por la invaginacion de la mucosa,
se aprecian como estructuras tubulares simples inmersas en la lamina propia que
desembocan hacia la luz intestinal a la altura de la base de las vellosidades (figs. 9b—d, 10c,
11c-d, 12d y 13b,d). El epitelio glandular esta constituido por un epitelio cilindrico simple
que es continuo con el de las vellosidades, y que puede contener diferentes tipos celulares

como enterocitos, células caliciformes y células indiferenciadas. Mediante la tincion con
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H&E, se determind que los adendmeros son intensamente basofilos, a diferencia de lo
observado en las glandulas halladas en la region pregastrica del tracto digestivo donde la
basofilia es leve (figs. 9a, 10a, 1l1a, 12a,c y 13a-b), lo que sugiere una alta actividad
secretora. En el interior de las criptas intestinales destaca la presencia de células
caliciformes, que consisten en glandulas simples secretoras de mucina. Microscopicamente,
se caracterizan por poseer forma de céliz, con el nlcleo ubicado hacia la superficie basal, y
la presencia de granulos de mucindgeno en el apice. Al colorear con H&E los granulos de
mucindégeno se aprecian como regiones vacias en el citoplasma (figs. 13b); sin embargo,
tratdndose de secreciones proteicas altamente glucosiladas, muestran una reaccion positiva
al colorearlas con PAS (figs. 9d, 10c y 13d). En algunas glandulas intestinales es posible
observar células de citoplasma basofilo ubicadas entre las células caliciformes, pudiendo
tratarse de enterocitos o células indiferenciadas generadas por la actividad mitdtica del

tejido (figs. 10c y 12d).

A lo largo del intestino delgado, las criptas de Lieberkihn siguen una tendencia
similar al de las vellosidades en cuanto a su numero, observandose en mayor proporcion en
el duodeno y en la porcion anterior del ileo, y registrando una disminucion gradual a

medida que se avanza hacia el final del intestino delgado (figs. 9-13).
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Figura 10: Corte transversal de la porcion anterior del ileo. (a) Vista panoramica de la pared
intestinal, coloreado con H&E y (b) T. Masson; (c) detalle de las glandulas intestinales, PAS. L:
lumen; V: vellosidades; PP: placas de Peyer; TME: tlnica muscular externa; TS: tlnica serosa. La
flecha (—) senala la tinica submucosa, y el asterisco (*) indica las glandulas intestinales o criptas
de Lieberkihn.

Algunos componentes de los sistemas linfatico y nervioso son también observables
a nivel del intestino delgado. En cuanto al primero, en las regiones anterior y media —
posterior del ileo, se distinguen cumulos de linfocitos, caracterizados por colorearse
basofilamente debido al gran volumen que ocupa el nucleo en el interior celular (figs. 10b y
12c). Estos cumulos se originan en la ldmina propia de la mucosa y se proyectan hacia la
luz intestinal, formando una cupula revestida por la ldmina epitelial. Estos parches de tejido
linfatico se denominan placas de Peyer, y forman parte del tejido linfatico asociado con los

intestinos (GALT, por sus siglas en inglés, Gut-associated lymphoid tissue).
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Figura 11: Corte transversal del intestino delgado a nivel del ileo medio — anterior. (a) Vista
panoramica de la pared intestinal coloreada con H&E; (b) detalle de la pared intestinal, T. Masson,
(c) y PAS; (d) detalle de las glandulas intestinales, PAS. L: lumen; V: vellosidades; TME: tunica

muscular externa; TS: tunica serosa. La flecha (—) sefiala la tanica submucosa, y el asterisco (*)
indica las glandulas intestinales o criptas de Lieberkihn.

.

Adicionalmente, en la periferia de la capa circular interna que constituye la tdnica
muscular externa a nivel del duodeno, se observé un paquete con somas neuronales que
forman parte del sistema nervioso entérico, una division del SNA encargado de la
estimulacion de las fibras musculares lisas presentes a lo largo del tracto digestivo (fig. 9b).
Las fibras nerviosas que inervan la muscular externa reciben el nombre de plexo mientérico
o0 plexo de Auerbach, y son las responsables del movimiento peristaltico. Cabe destacar que
estos paquetes neuronales se encuentran en los diferentes 6rganos que componen el tracto

digestivo, sin embargo, en los cortes realizados solo fue observable a nivel del duodeno.
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Figura 12: Corte transversal del intestino delgado a nivel medio — posterior del ileo.
(a) Vista panoramica de la pared intestinal coloreada con H&E y (b) T. Masson; (c) detalle de la
pared intestinal donde se observa una placa de Peyer, H&E; (d) detalle de las glandulas intestinales,
PAS. L: lumen; PP: Placa de Peyer; V: vellosidades; TME: tinica muscular externa; TS: tunica
serosa. El asterisco (*) indica las glandulas intestinales o criptas de Lieberkihn.
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Figura 13: Corte transversal de la porcion terminal del intestino delgado. (a) Vista panoramica de la
pared intestinal a este nivel del tracto digestivo, H&E; (b) detalle de las vellosidades y glandulas
intestinales, H&E; (c) vista panoramica, PAS; (d) detalle de las glandulas intestinales, PAS. L:
lumen; V: vellosidades; TME: tlnica muscular externa; TS: tlnica serosa; Gl: glandulas intestinales
o criptas de Lieberkihn.

Intestino grueso

La pared intestinal a este nivel del tracto digestivo estd constituida, desde el lumen
hacia la periferia, por la tinica mucosa, la muscular externa y la serosa. La tunica mucosa
estd conformada por una lamina epitelial que muestra una invasion de tejido linfatico
difuso, conformando asi un linfoepitelio (figs. 14-16). Bajo el linfoepitelio se observa la
lamina propia de la mucosa, la cual se encuentra irrigada por vasos sanguineos (figs. 14 y

15a). En la region media del intestino grueso, ademas de la presencia de tejido linfatico
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difuso, se localizan parches de mayor tamafio que corresponden a placas de Peyer (GALT

organizado) (fig. 15a,c—d).

ps

Figura 14: Corte transversal de la region anterior del intestino grueso coloreado con hematoxilina —
eosina (H&E). (a) Vista panoramica; (b) detalle de la pared del intestino; (c) vista de vaso
sanguineo; (d) detalle de vasos linfaticos y sanguineos en la mucosa intestinal. L: lumen;
E: linfoepitelio; MC: musculatura circular; ML: musculatura longitudinal; TS: tunica serosa. La
flecha (—) sefiala los vasos sanguineos, y el asterisco (*) los vasos linfaticos observados en el
epitelio.

Al igual que en el intestino delgado, la ldmina muscular de la mucosa esta ausente;
mientras que la tunica muscular externa cuenta tanto con la l&mina circular interna, como
con la longitudinal externa, siendo la primera casi el doble de gruesa que la segunda en la
mayor parte del intestino grueso evaluada (figs. 14c, 15b y 16a,c). Finalmente, en la

periferia del intestino grueso se observa una capa de tejido conectivo correspondiente a la
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thnica serosa (figs. 15b y 16b).
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Figura 15: Corte transversal de la region media del intestino grueso. (a) Vista panoramica, H&E; (b)
detalle de la pared del intestino, T. Masson; (c) vista de vasos sanguineos en la mucosa intestinal,
PAS; (d) detalle del interior de placa de Peyer, H&E. L: lumen; E: linfoepitelio; MC: musculatura
circular; ML: musculatura longitudinal; TS: tGnica serosa. El asterisco (*) sefiala la lamina propia
de la mucosa, la flecha (—) apunta los vasos sanguineos, y el triangulo ( A) identifica la placa de
Peyer.

Alrededor de las placas de Peyer presentes en la porcion media del intestino grueso,
se evidencia un alto grado de irrigacion del tejido por vasos sanguineos (fig. 15a,c), asi
como pequefios vasos linfaticos ubicados hacia el borde del linfoepitelio, los cuales se
observan también en la region anterior del intestino por encima del GALT difuso (fig. 14d).

Un mayor aumento en el interior de las placas de Peyer permite visualizar las células
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linfaticas que constituyen estos parches, caracterizadas por poseer un nucleo grande que

ocupa casi la totalidad del volumen celular, y un citoplasma levemente baséfilo (fig. 15d).

Finalmente, hacia la porcion terminal o posterior del intestino grueso, se observaron
algunas criptas de Lieberkihn dispuestas en mucha menor proporcion que a lo largo del

intestino delgado (fig. 16a,c). Asimismo, al colorear con PAS, estas mostraron una reaccion

mas leve que en la primera porcion del tracto intestinal (fig. 16d).
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Figura 16: Corte transversal de la region posterior del intestino grueso. (a) Vista panoramica, H&E
y (b) T. Masson; (c) detalle de la pared del intestino, H&E; (d) detalle de glandula intestinal, PAS.
L: lumen; E: linfoepitelio; MC: musculatura circular; ML: musculatura longitudinal; TS: tdnica

serosa. El asterisco (*) sefiala las criptas de Lieberkihn.
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Ciegos

Cortes histoldgicos a la altura de la base y el pice de uno de los ciegos, indican que
la pared esta constituida, desde la superficie abluminal, por una tinica serosa seguida de
una capa de fibras musculares dispuestas circularmente (observadas en forma de paquetes
discontinuos debido a la orientacion del corte) que corresponde a la tunica muscular
externa; y una tunica mucosa, constituida por la lamina propia de tejido conectivo laxo y

una lamina epitelial (figs. 17).

A diferencia de lo descrito en el resto del tracto intestinal, los ciegos no mostraron
modificaciones a nivel de la mucosa en ninguna de las dos regiones estudiadas; sin
embargo, en uno de los cortes obtenidos en la porcion apical, se observaron dos

plegamientos pronunciados de la tunica mucosa (fig. 17c).

El epitelio que reviste la cavidad luminal de los ciegos, al igual que el observado en
el intestino grueso, muestra la presencia de vasos linfaticos hacia la superficie y de tejido
linfatico difuso en su interior, siendo catalogado entonces como un linfoepitelio
(fig. 17e—f). Por debajo de este, inmersos en la capa de tejido conectivo que constituye la
lamina propia, se observan vasos sanguineos que irrigan a la mucosa, en cuyo interior se

observan los eritrocitos nucleados con citoplasma intensamente acidofilo (fig. 17a—d).

La estructura microanatébmica hallada en los ciegos se asemeja a la descrita en el
resto del tracto intestinal, sin embargo, la presencia de un linfoepitelio y la ausencia de
vellosidades lo acercan mas a las caracteristicas histologicas encontradas en el intestino

grueso.
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Figura 17: Corte longitudinal de ciego a nivel del apice. (a) Vista panordmica de la pared del ciego,
H&E; (b) detalle de la pared del ciego, H&E; (c) vista panordmica de porcion del ciego con
vellosidades, T. Masson, (d) detalle de la pared del ciego, T. Masson y (e) PAS; (f) detalle del
epitelio del ciego, PAS. E: linfoepitelio; V: vellosidades; MC: musculatura circular; TS: tunica
serosa. La flecha (—) sefala la lamina propia de la mucosa, el asterisco (*) indica vasos sanguineos,
y el triangulo ( A ) muestra vasos linfaticos.
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DISCUSION

Las caracteristicas macroanatomicas del tracto digestivo del aruco indican una clara
diferenciacion externa de sus oOrganos, distinguiéndose seis regiones consistentes en
esofago (con aparente modificacion en la regidén posterior dando lugar a un buche),
proventriculo, molleja, intestino delgado, intestino grueso y ciegos; lo cual coincide con lo

descrito para aves (Andrew, 1959; Ziswiler y Farner, 1972; Klasing, 1998).

En cuanto a su estructura microanatdmica, la composicion tisular de la pared en las
distintas regiones del tracto digestivo se mantiene relativamente constante, coincidiendo
con el patron general encontrado en vertebrados, y mas especificamente, dentro de la clase

Aves (Andrew, 1959; Eurell y Frappier, 2006; Ross y Pawlina, 2006).

Si bien la morfologia del tracto digestivo se ve influenciada por la filogenia de los
grupos, la dieta resulta un factor importante en la convergencia evolutiva de caracteres
estructurales hasta niveles taxonémicos de familia (Ricklefs, 1996; Calchi, 1999). En este
sentido, sabiendo que el aruco ingiere una dieta basada principalmente, si no absoluta, en
plantas (Morse, 1975; Naranjo, 1986), es de esperarse que las caracteristicas macroscopicas
e histoldgicas halladas en su tracto digestivo se asemejen a las observadas en otras especies

herbivoras, y mas especificamente, folivoras.

Esdfago

La principal funcion del eséfago es el paso del alimento desde la cavidad oral hacia
el proventriculo. Ziswiler y Farner (1972) y Klasing (1998) sefialan que las especies que

consumen items grandes, tales como carnivoros y frugivoros, presentan un mayor diametro
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esofagico al compararlas con especies granivoras e insectivoras. En el aruco, el diametro
esofagico en la region anterior (no reportado) resulta relativamente pequefio; sin embargo,
hacia el lumen del tubo se observa una mucosa fuertemente plegada, la cual sugiere la
capacidad de distension del 6rgano (fig. 3a). Esta caracteristica coincide con lo reportado
en el pato de crin (Chenonetta jubata; Dawson y col., 1989), una especie que se alimenta
principalmente de plantas; y el cernicalo comin (Falco tinnunculus; Rajabi y Nabipour,
2009), una rapaz que caza pequefios roedores, pajaros y reptiles. En general, de acuerdo con
Ziswiler y Farner (1972) y Klasing (1998), el esdfago presenta un alto grado de
plegamiento en especies cuyo alimento consiste en items voluminosos, o donde este cumple

también una funcién de almacenamiento.

En términos histoldgicos, la estructura de la pared del eséfago observada en el aruco
coincide con la descrita por Ziswiler y Farner (1972), quienes indican que alguna de las
capas musculares que constituyen tanto la lamina muscular de la mucosa como la tinica
muscular externa, puede estar ausente; y que la submucosa podria ademas estar débilmente
desarrollada (fig. 4a-b). Esta configuracion es también observada en otras especies
silvestres como Falco tinnunculus y Columba livia (Najabi y Rabipour, 2009). No obstante,
en aves de corral se ha reportado el desarrollo tanto de la capa circular interna, como la
capa longitudinal externa de la tunica muscular, asi como la tinica submucosa a este nivel

del tracto digestivo (Eurell y Frappier, 2006; Illanes y col., 2006).

La mucosa esofagica fuertemente plegada del aruco, esta dotada de numerosas
glandulas multicelulares acinosas simples ramificadas. En las aves, las glandulas presentes

a lo largo del tracto digestivo suelen estar embebidas en la lamina propia de la mucosa, a
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diferencia de lo observado en otros grupos de vertebrados como los mamiferos, donde se
disponen en la tinica submucosa (Andrew, 1959; Shiina y col., 2005; Ross y Pawlina,

2006).

De acuerdo con Ziswiler y Farner (1972), las glandulas esofagicas secretan
sustancias mucosas, las cuales lubrican el tracto digestivo y facilitan el paso del alimento.
Diferentes estudios histoquimicos han revelado que el tipo de secrecion puede variar entre
las especies estudiadas, encontrando desde mucinas &cidas en Colius colius (Molina, 2005),
hasta mezclas de glucoproteinas neutras, glucosaminoglicanos acidos y sulfoproteinas en
diferentes proporciones en tres especies de tinamidos (Chikilian y de Speroni; 1996), en
faisanidos domésticos (Sagsoz y Liman, 2009; Scocco y Pedini, 2010) y en una especie de
paseriforme perteneciente a la familia de los lanidos (Zhu, 2015). En el aruco, la reaccion
negativa al colorear con PAS indica la ausencia de glucoproteinas neutras, por lo que es
posible que la secrecidn esté conformada por otros tipos de mucinas que pueden ser
detectadas mediante la aplicacion de técnicas histoquimicas basadas en tinciones con azul
alcian, y coloraciones metacromaticas con azul de toluidina y violeta de cresilo (Chikilian y

de Speroni, 1996; Molina, 2005).

Un estudio comparativo llevado a cabo por Shiina y col. (2005) indica que la
presencia de glandulas esofagicas parece ser indistinta entre especies con diferentes tipos de
dieta; sin embargo, Ziswiler (1985, citado en Klasing, 1998) sefiala que pueden existir
variaciones morfoldgicas, presentando un mayor tamafio en especies granivoras y
herbivoras. En este sentido, Calchi (1999) realiza un analisis morfométrico microanatémico

a nivel del eséfago, en el que considera, entre otras variables, el alto y ancho de las
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glandulas en 13 especies de aves frugivoras. En su trabajo, la autora encuentra que la
mayoria de las variables morfométricas no presentan diferencias significativas
interespecificas, salvo el ancho de glandula en cuatro de las especies estudiadas, reportando
el menor valor en el verdin montafiero (Chlorophonia cyanea), un ave principalmente
frugivora; y el mayor valor en el tucén pico de frasco esmeralda (Aulacorhynchus sulcatus),
una especie frugivora que puede complementar su dieta con insectos, huevos y crias de
otras aves. Aun cuando pudiese pensarse una tendencia contraria a la propuesta por
Ziswiler (1985, citado en Klasing, 1998), los resultados obtenidos por Calchi (1999) no
permiten establecer conclusiones al respecto, dado que las especies incluidas en su estudio
convergen en una dieta frugivora. Si bien en el aruco las glandulas ocupan la mayor parte
de la ldmina propia de la mucosa, la informacion disponible resulta insuficiente para

establecer una posible relacion con el tipo de dieta.

El epitelio que reviste la mucosa esofagica puede mostrar cierto grado de
queratinizacion o cornificacion. Segun Eurell y Frappier (2006), el epitelio suele estar
altamente queratinizado en especies que consumen material vegetal. Este patron puede
explicarse debido al contenido de fibra presente en este tipo de dieta, la cual se caracteriza
por ser un material abrasivo que puede ocasionar dafos a la mucosa. No obstante, a pesar
de la dieta folivora del aruco, el epitelio a nivel del eséfago no muestra grado aparente de
queratinizacion o cornificacion, pudiendo deberse a que las plantas acuaticas no requieren
adaptaciones especiales como la formacion de cuticula que evite la pérdida de agua, o el
desarrollo de tejido de sostén, ya que el agua proporciona una matriz densa que ayuda a la
flotabilidad de la planta (Ronzhina y col., 2009); por lo tanto, estas contienen una menor

proporcion de polisacaridos estructurales en comparacién con plantas terrestres.
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Adicionalmente, las mucinas secretadas por las glandulas esofagicas también pueden actuar

como una barrera que protege a la mucosa de la abrasion.

En algunas especies la funcion de almacenamiento se ve optimizada por el
desarrollo de un diverticulo en forma de saco usualmente ubicado hacia la region posterior
del esdfago, y que recibe el nombre de buche. Ziswiler y Farner (1972) clasifican este
diverticulo en cuatro tipos segun su morfologia, considerando como buche verdadero a la
camara formada lateralmente cuando cuenta con un esfinter que regula el paso del alimento
a su interior. EI caso més resaltante conocido es el de la chenchena (Opisthocomus hoazin),
donde el buche posee la capacidad de mas del 50% del volumen total del tracto digestivo, y
ademas funge como cadmara de fermentacién al alojar una comunidad de microorganismos
capaces de degradar los carbohidratos complejos de la dieta (Grajal y col., 1989; Grajal,

1995; Godoy-Vitorino y col., 2008).

En el aruco, el diverticulo hallado en la region posterior del eséfago se asemeja
morfolégicamente al buche del periquito australiano (Melopsittacus undulatus; Klasing,
1998), al observarse como un ensanchamiento del tubo digestivo en su eje longitudinal, y
no como un saco o bolsillo unilateral o bilobulado. No obstante, a nivel macroscopico fue
posible distinguir dos regiones del diverticulo: una anterior de composicion glandular, y
una posterior de pared muscular. En el lumen de la regién anterior se encontr6 una
sustancia de apariencia mucosa que cubria el contenido almacenado, pudiendo tratarse de la
acumulacién de la secrecién de las glandulas esofagicas y de las glandulas presentes en la
porcion anterior del buche, la cual provee de un medio himedo al contenido vegetal

ingerido que pudiese contribuir a su ablandamiento, y por ende a la reduccion del efecto
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abrasivo de la fibra presente en las hojas, facilitando asi su posterior digestién quimica y

mecanica llevadas a cabo por el proventriculo y la molleja, respectivamente.

Por otra parte, en palomas se ha determinado que el buche cumple una funcion
durante el periodo de cria, al producir una secrecion nutritiva conocida como “leche de
buche”, la cual estd constituida por lipidos, proteinas y células epiteliales que se
desprenden, y que es empleada para alimentar a los pichones (Hunter, 1840; Andrew, 1959;
Ziswiler y Farner, 1972). En el flamenco (Phoenicopterus ruber) y en el pinglino
emperador (Aptenodytes forsteri) se ha reportado una secrecion merocrina producida a
nivel esofagico que es igualmente transferida a los pichones durante su alimentacion

(Ziswiler y Farner, 1972).

Observaciones en cautiverio de una pareja reproductiva de chicagiires (Chauna
chavaria), una de las tres especies pertenecientes a la familia Anhimidae, sugieren que al
menos uno de los padres pudo haber alimentado a la cria por regurgitacion (Bell y col.,
1970). En este sentido, cabe la posibilidad de que la sustancia de apariencia mucosa
encontrada en la region anterior del buche del aruco, se trate de un equivalente de la “leche
de buche” o de la secrecion merocrina mencionadas previamente; no obstante, para
esclarecer este punto, es necesario el estudio de individuos de ambos sexos en periodo
reproductivo en contraste con ejemplares que no se hayan reproducido durante la
temporada, asi como el analisis composicional de la secrecion que permita evaluar la
presencia de componentes nutricionales. En poblaciones colombianas del aruco se ha
determinado que el periodo reproductivo inicia cerca de noviembre (Naranjo, 1986), sin

embargo, no hay datos de este tipo disponibles para la especie en Venezuela.
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A pesar de las hipdtesis planteadas hasta ahora con relacion a las caracteristicas
macroanatomicas del buche identificado en el aruco, y sobre sus posibles funciones; la
estructura histolégica del mismo, dista de la esperada. En general, la estructura
microanatomica del buche guarda relacién con la observada en la region anterior del
es6fago; aunque pudiese presentar un mayor desarrollo de las capas musculares, y las
glandulas mucosas pueden estar ausentes, en menor proporcion o limitadas a la region
proximal al es6fago (Dominguez-Bello y col., 1993; Chikilian y de Speroni, 1996; Eurell y
Frappier, 2006; Rajabi y Nabipour, 2009). En el aruco, la totalidad de la superficie luminal
de la mucosa del buche exhibe un gran nimero de glandulas: en la region anterior, estas se
caracterizan por presentar una morfologia tubular macroscopica (figs. 2b—c y 5); mientras
que hacia la region posterior consisten en glandulas tubulares simples producto de la

invaginacion del epitelio (fig. 6).

Mas aun, al comparar la estructura microanatomica del buche del aruco con otras
camaras del tracto digestivo, se encontré que las glandulas de la region anterior guardan
semejanzas con las glandulas profundas tipicas del proventriculo de diversas especies de
aves, tanto silvestres como domésticas (Bezuidenhout y VVan Aswegen, 1990; Calchi, 1999;
Molina 2005; Nasrin y col., 2012). Por lo tanto, cabe la posibilidad de que esta porcién del
tracto digestivo del aruco corresponda en realidad al estdmago glandular, coincidiendo
entonces con lo descrito por Garrod (1876) y Beddard y Mitchell (1894), quienes sefialan
que en el chicaglire el es6fago corresponde a un tubo de diametro uniforme, y que tanto en
dicha especie como en el aruco, el proventriculo es grande en relacion con la molleja,
conteniendo ademas un parche glandular ubicado en la porcion anterior del diverticulo, el

cual es visible desde el exterior.
53



De acuerdo con lo anterior, la camara identificada hasta ahora como buche, serd

considerada parte del estdbmago glandular, y por lo tanto, discutida en la siguiente seccion.

Proventriculo

El estbmago glandular o proventriculo corresponde a la primera de las dos camaras
que constituyen el aparato gastrico de las aves, cuya funcion principal es la secrecién de los
jugos gastricos que dan inicio a la digestion quimica de los alimentos. A nivel
macroscopico se caracteriza por presentar una morfologia tubular o conica, y su posicion
relativa en el tracto digestivo se encuentra entre el esdfago y el estbmago muscular, estando
separada del segundo por un istmo (Ziswiler y Farner, 1972; Turk, 1982; Hassan y Moussa,
2012). En general, el proventriculo suele presentar un menor tamafio en comparacion con la
molleja; sin embargo, Ziswiler y Farner (1972) y Klasing (1998) sefialan que su capacidad
se ve influenciada por el tamafio del alimento que compone la dieta, encontrando camaras
relativamente mas grandes en Procellariiformes, ratites y algunas aves de presa. En el
aruco, el proventriculo es incluso mas grande que la molleja, coincidiendo con lo reportado
por Beddard y Mitchell (1894) en un estudio previo realizado en esta especie, y en el
chicagiiire, donde Garrod (1876) lo describe como “peculiar”, indicando que es mas
espacioso de lo usual. Esto sugiere que, en animidos, el estbmago glandular puede fungir
como una camara de almacenamiento que compense la ausencia del buche, dado que la

dieta folivora supone una ingesta elevada, la cual puede ocupar gran volumen.

La estructura microanatomica del proventriculo se distingue por presentar una
mucosa engrosada donde se disponen glandulas de dos tipos: las tubulares o superficiales,
secretoras de moco; y las glandulas gastricas o profundas, secretoras de acido clorhidrico y
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pepsina (Ziswiler y Farner, 1972; Turk, 1982; Klasing, 1998).

Las glandulas superficiales consisten en invaginaciones tubulares simples del
epitelio dentro de la lamina propia de la mucosa, formando una capa en toda la extension
del lumen proventricular. Debajo de estas se disponen las glandulas profundas, que son
estructuras compuestas constituidas por una serie de alvéolos organizados en l6bulos que se
unen mediante un sistema de ductos y que desembocan al lumen en el apice de papilas
dispuestas en la superficie epitelial (Menzies y Fisk, 1963; Turk, 1982; Calchi, 1999).
Klasing (1998) indica que estas glandulas se ubican en la lamina propia de la mucosa,
coincidiendo con lo encontrado por Calchi (1999) en las 13 especies frugivoras estudiadas,
y por Zhu (2015) en Lanius tephronotus; sin embargo, en el pollo (Turk, 1982; Imai y col.,
1991; Eurell y Frappier, 2006) y el avestruz (lllanes y col., 2006), los I6bulos glandulares
se encuentran inmersos en la tdnica submucosa, separados entre si por una delgada lamina

de tejido conectivo.

En el aruco, la presencia de las glandulas tubulares y las glandulas gastricas,
muestran una separacion espacial dentro de la camara proventricular. Estructuras
microanatomicamente similares a los l6bulos de las glandulas gastricas fueron encontrados
en la porcion anterior del proventriculo (antes mencionado como regién anterior del buche);
aunque a diferencia de las glandulas profundas descritas en otras especies de aves con
distintos habitos alimenticios (Turk, 1982; Bezuidenhout y Van Aswegen, 1990; Imai y
col., 1991; Calchi, 1999, Molina, 2005; Eurell y Frappier, 2006; Hassan y Moussa, 2012;
Nasrin y col.,, 2012; Zhu, 2015), en el aruco, estas forman estructuras tubulares

macroscépicas que constituyen la totalidad de la pared del érgano en esta porcién del
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proventriculo, encontrandose adheridas unas a otras mediante una fina capa de tejido
conectivo. Las glandulas superficiales, por su parte, fueron observadas en las porciones
media (antes denominada regién posterior del buche) y posterior (considerada inicialmente
como la tnica muestra del proventriculo) del estbmago glandular, donde ademas las capas

musculares de la pared se encuentran bien desarrolladas.

El lumen proventricular del aruco se encuentra totalmente revestido de una capa
mucosa, producto de la secrecion glandular. Esta capa ha sido observada también en
algunas especies de tindmidos (Chikilian y de Speroni, 1996), en Colius colius (Molina,
2005), el avestruz (lllanes y col., 2006), Accipiter nisus, Passer domesticus, Corvus corone
(Demirbag y col., 2015) y Lanius tephronotus (Zhu, 2015). Si bien no todas estas especies
se caracterizan por tener una dieta folivora como el aruco, muchas de ellas incluyen como
parte de sus alimentos material vegetal, carrofia o insectos, que ademas del exoesqueleto de
quitina, pueden contener toxinas; por lo que la capa secretada pudiese cumplir una funcién
de proteccion de la mucosa al constituir una barrera frente a componentes abrasivos o

téxicos de la dieta.

Mediante andlisis histoquimicos realizados en las glandulas superficiales y
profundas del proventriculo, asi como en la capa secretada por estas en varias de las
especies antes mencionadas, se ha determinado que al igual que en las glandulas esofagicas,
el producto de secrecion varia entre especies, encontrando diferentes proporciones de
glucoproteinas neutras, acidas, mucinas sulfatadas y carboxiladas, de acuerdo a la
intensidad de reaccion observada (Chikilian y de Speroni, 1996; Molina, 2005; Demirbag y

col., 2015; Zhu, 2015). Los resultados obtenidos en el aruco indican la ausencia de mucinas
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neutras en las regiones anterior y media del proventriculo; sin embargo, en la region
posterior se observa una reaccion PAS + intensa. La disminucion abrupta del didmetro en
esta porcion terminal del estomago glandular, asi como la reaccién PAS + observada
también en las glandulas tubulares y la capa de koilina que revisten el lumen de la molleja,
sugiere que la region posterior del proventriculo constituye una zona de transicion entre
ambas cdmaras. Esto coincide con lo mencionado por McLellad (1993) quien indica que el
istmo o zona de transicion entre el proventriculo y la molleja puede presentar caracteristicas

histoldgicas de ambos 6rganos.

Molleja

La molleja, ubicada inmediatamente después del proventriculo, corresponde a la
segunda camara que compone el aparato gastrico de las aves. Su morfologia tipica consiste
en un diverticulo bicovenxo, con un lumen revestido por una cuticula gastrica denominada
“capa de koilina”, y paredes laterales fuertemente musculares (Ziswiler y Farner, 1972). En
su interior se produce la disgregacion mecéanica del alimento, actuando asi como un 6rgano
compensatorio ante la ausencia de aparato masticatorio en la cavidad oral de las aves. La
fragmentacion del alimento promueve la accion de los jugos gastricos secretados en el
proventriculo, por lo que la molleja sirve también como sitio para la digestién quimica

(Ziswiler y Farner, 1972; Klasing, 1998).

La composicion tisular observada en la pared de la molleja del aruco coincide con lo
establecido por Ziswiler y Farner (1972), quienes indican que algunas de las tunicas o
laminas que las componen pueden estar ausentes o débilmente desarrolladas. A nivel de la
mucosa se distingue un epitelio cilindrico al igual que el reportado en otras aves herbivoras
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como el pato doméstico (Anas platyrhynchos; Hassan y Moussa, 2012) y el avestruz
(lllanes y col., 2006), el cual se invagina dentro de la ldamina propia dando lugar a glandulas
tubulares simples responsables de la secrecion de la capa de koilina; no obstante, en el
avestruz, Illanes y col. (2006) reportan glandulas tubulo—alveolares simples y ramificadas,
y Calchi (1999) indica que en algunas especies frugivoras las glandulas son tubulares
ramificadas. De acuerdo con Ziswiler y Farner (1972), la muscular de la mucosa suele estar
ausente en esta porcion del tracto digestivo, lo cual ha sido observado en diversas especies
de aves frugivoras, pequefias folivoras, anatidos y palomas (Calchi, 1999; Molina, 2005;
Hassan y Moussa, 2012). En el avestruz, Illanes y col. (2006) indican que esta capa se
encuentra débilmente desarrollada, observandose de manera discontinua. Los resultados
obtenidos en el aruco muestran el desarrollo de la Iamina longitudinal externa de la
muscular de la mucosa, que debido a la ausencia de la tela submucosa, se encuentra seguida
por la tdnica muscular externa. Esta Ultima consta de dos capas musculares bien
desarrolladas, correspondientes a la circular interna y a la longitudinal externa. Si bien este
es el arreglo tipico de las capas musculares en el sistema digestivo, algunas excepciones
han sido reportadas en el avestruz y el pato doméstico, donde los autores sefialan que la
tinica muscular de la molleja esta constituida por tres capas musculares organizadas en una
lamina interna con fibras longitudinales, una media de fibras circulares, y la externa

orientada longitudinalmente (Illanes y col., 2006; Hassan y Moussa, 2012).

El desarrollo del componente muscular de la molleja es proporcional al espesor de
la capa de koilina secretada, y muestra relacion con la dieta. Una tendencia general indica
que especies que consumen alimentos suaves y facilmente digeribles, como en el caso de

carnivoros, piscivoros, frugivoros y nectarivoros, presentan mollejas menos conspicuas con
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musculatura uniforme usualmente similar a la encontrada a nivel del proventriculo, asi
como un cuticula gastrica més delgada; mientras que especies que consumen alimentos
voluminosos y dificiles de digerir, como herbivoros y granivoros, cuentan con cdmaras mas
grandes y musculares, y una capa de koilina relativamente méas gruesa (Lazareff, 1949;
Ziswiler y Farner, 1972; Akester, 1986; Dawson, 1989; Duke, 1997; Fowler, 1991;
Klasing, 1998, Calchi, 1999; Langlois, 2003). En el aruco, la molleja se encuentra bien
desarrollada, coincidiendo con lo descrito para especies herbivoras (Dawson y col., 1989;
Klasing, 1999). Morfol6gicamente se asemeja a la reportada en el avestruz, que a su vez es
comparada con el estbmago muscular de especies granivoras, en las cuales se considera que
se alcanza el mayor grado de desarrollo de este 6rgano debido a la naturaleza rigida y
abrasiva del alimento que consumen (Fowler, 1991; Klasing, 1998; Langlois, 2003; Illanes
y col., 2006). Sin embargo, a diferencia de esta y otras especies de ratites, asi como de la
mayoria de las aves cuyo aparato gastrico ha sido estudiado, en el aruco el estdmago

muscular es mas pequefio que el proventriculo.

Las glandulas tubulares presentes en la mucosa secretan una capa relativamente
gruesa de koilina que reviste el lumen, la cual mostrd una reaccion intensa al colorear con
PAS, sugiriendo la presencia de mucinas neutras en su composicion. Este resultado
coincide con lo encontrado en las especies estudiadas por Chikilian y de Speroni (1996) y
Demirbag y col. (2015), quienes ademas de determinar la presencia de mucinas neutras en
la secrecion glandular y en la cuticula gastrica, detectaron otros tipos de mucosustancias
gue pueden encontrarse formando parte de estas en diferentes proporciones; siendo ademas
concordante con la caracterizacion sefialada por diversos autores quienes indican que la

koilina consiste en un complejo polisacarido — proteina (Akester, 1986; Langlois, 2003).
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De acuerdo con Denbow (2000), la capa de koilina que recubre la superficie luminal
del estomago muscular, cumple la funcion de una barrera protectora de la mucosa frente a
la actividad proteolitica de los jugos gastricos secretados en el proventriculo, y a las
lesiones mecénicas durante el proceso de fragmentacion del alimento; sin embargo, Klasing
(1998) y Langlois (2003), sugieren que ademas de proteger la mucosa, la cuticula géstrica
debido a su naturaleza queratinoide, actia también como una superficie abrasiva que en
conjunto con la musculatura fuertemente desarrollada de la molleja, interviene en el
proceso de molienda del contenido. En el aruco, este proceso parece estar optimizado por la
ingesta y acumulacién de arena y pequefios gastrolitos, los cuales suelen encontrarse en la
molleja de especies herbivoras, granivoras e insectivoras (Ziswiler y Farner, 1972; Dawson
y col., 1989; Fowler, 1991; Klasing, 1998; Langlois, 2003; Illanes y col., 2006, Hassan y

Moussa, 2012).

Intestino delgado

El intestino delgado es el sitio principal de digestion quimica y absorcién de
nutrientes (Ziswiler y Farner, 1972; Duke, 1997; Klasing, 1998). En mamiferos, este suele
subdividirse en tres porciones correspondientes al duodeno, yeyuno e ileo, siendo esta
clasificacion adoptada principalmente en aves de corral (e.g. de Verdal y col., 2010;
Incharoen, 2013; Wang y col., 2016). Algunos autores, sin embargo, sefialan que la
mayoria de las especies de aves no presentan una diferenciacion externa ni histolégica que
permita identificar las tres regiones, por lo que se establece que la porcién inicial del mismo
gue se encuentra asociada al pancreas, corresponde al duodeno, y el resto del intestino

delgado se considere como ileo (Andrew, 1959; Ziswiler y Farner, 1972; Duke, 1997). No
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obstante, Klasing (1998) indica que en especies donde el remanente del saco vitelino o
diverticulo de Meckel es observable, el yeyuno se extiende desde el final del duodeno hasta
donde est& ubicado este apéndice, y el ileo parte desde dicho punto hasta el sitio de unién
con los ciegos y el intestino grueso. A pesar de que el diverticulo de Meckel ha sido
reportado en el aruco (Mitchell, 1901), este no fue identificado en el ejemplar utilizado
durante el presente trabajo, por lo que la division adoptada corresponde a la primera donde

solo se distinguen dos regiones: duodeno e ileo.

A nivel histoldgico, la estructura de la pared intestinal hallada en el aruco coincide
con la descripcion general mencionada por Ziswiler y Farner (1972), quienes indican que
en esta region del tracto digestivo la muscular de la mucosa y la tinica submucosa pueden
estar reducidas, mientras que la tinica muscular suele estar compuesta por ambas ld&minas

musculares, pudiendo encontrarse la longitudinal externa poco desarrollada.

El epitelio intestinal de vertebrados suele estar formado por cinco tipos celulares:
enterocitos o células absortivas, células caliciformes o secretoras de moco, células
enteroendocrinas, células de Paneth y células madre (Ross y Pawlina, 2006). Calchi (1999)
identifica los dos primeros tipos celulares en el epitelio intestinal de las 13 especies
frugivoras incluidas en su estudio; mientras que en Colius colius, Molina (2005) reconoce
un tercer grupo morfoldgicamente distinto a los enterocitos y a las células caliciformes,
sugiriendo que podrian tratarse de células enteroendocrinas. Las células de Paneth, quienes
juegan un papel en la regulacion de la microbiota intestinal mediante la secrecién de
enzimas con actividad bactericida, han sido reportadas en las criptas intestinales de pocas

especies aves, incluyendo algunos paseriformes y el pollo (Ziswiler y Farner, 1972; Wang y
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col., 2016). Los cortes realizados a nivel del intestino delgado en el aruco no muestran una
preservacion optima del tejido epitelial, en especial el que reviste las vellosidades, por lo
que no es posible identificar las células que lo componen de acuerdo a sus caracteristicas
morfolégicas. No obstante, las técnicas histoquimicas empleadas permitieron diferenciar un
tipo celular con citoplasma débilmente acidéfilo cubriendo la mayor parte de la superficie
epitelial, que corresponde a los enterocitos; y un segundo tipo de células, ubicadas dentro
de las criptas de Lieberkiihn, que se identificaron como células caliciformes al presentar
acumulacion de granulos de mucindgeno dispuestos hacia la region apical de su citoplasma,

los cuales reaccionan intensamente frente a la coloracion con acido peryodico de Schiff.

Diversos autores han planteado una relacion entre la longitud del tracto intestinal en
general, y la cantidad y calidad del alimento en términos nutricionales, determinando que
especies que se alimentan de material vegetal suelen presentar intestinos mas largos que
especies carnivoras (Ziswiler y Farner, 1972; Duke, 1997; Klasing, 1998). Un estudio
comparativo realizado por Ricklefs (1996) en paseriformes, confirma esta tendencia al
observar que las especies netamente insectivoras poseen intestinos mas cortos que especies
con dietas que combinan el consumo de insectos con frutas o semillas, sugiriendo que en
los primeros, la mayor parte de la digestioén ocurre a nivel gastrico por la accidn conjunta de
la fragmentacion mecanica del exoesqueleto quitinoso de los insectos y la actividad
proteolitica de la enzimas digestivas; mientras que las especies que incluyen frutas o
semillas, requieren de una mayor superficie de absorcién relacionada con la presencia de
carbohidratos complejos en los tejidos vegetales, los cuales resultan mas dificiles de digerir.
Previamente, Leopold (1953) determind esta misma tendencia en dos grupos de

galliformes, encontrando que las especies herbivoras capaces de sobrevivir a una dieta de
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invierno caracterizada por su bajo valor nutritivo, presentan una longitud del intestino
delgado 28% mayor (en promedio) que especies principalmente granivoras, las cuales no
sobreviven por largo tiempo frente a una dieta de este tipo. El patron ya descrito ha sido
observado también dentro de una misma especie en funcién de las variaciones estacionales
de la dieta de acuerdo con la disponibilidad de recursos, asi como en el aumento
experimental del contenido de fibra presente en el alimento (Davis, 1961; Al-Dabbagh y

col., 1987; Brugger, 1991; He y col., 2015).

Algunos cambios microanatomicos han sido igualmente reportados en funcion de la
dieta. Entre los paseriformes evaluados por Ricklefs (1996), las especies insectivoras,
ademas de presentar intestinos mas cortos que las especies con dietas mixtas, exhiben
vellosidades mas pequefias. En el tordo sargento (Agelaius phoeniceus) y el pollo, se ha
registrado un aumento en el largo de las vellosidades, asi como en el espesor de la tunica
muscular, al incrementar experimentalmente el contenido de fibra en la dieta (Brugger,
1991; Incharoen, 2013). El largo de las vellosidades estd directamente relacionado con la
superficie de absorcion, el cual ha demostrado ser un factor proporcional a la calidad de la
dieta. En algunas especies, como Colius colius (Molina, 2005) este pardmetro se ve

aumentado mediante la ramificacion de las vellosidades.

Con base en lo discutido hasta ahora, en términos morfoldgicos, el intestino delgado
del aruco se asemeja al esperado en especies herbivoras, representando cerca del 73% de la
longitud total del tracto digestivo. El valor reportado coincide con lo descrito por Beddard y
Mitchell (1894) en la misma especie, y por Garrod (1876) en el chaja (Chauna torquata),

una de las dos especies de su género hermano, y que de acuerdo con Morse (1975), presenta

63



una dieta igualmente folivora. En cuanto a la estructura microanatdmica, la mucosa
intestinal apunta hacia el aumento de la superficie de absorcion mediante la proyeccion de
vellosidades digitiformes. Cualitativamente se pudo determinar una tendencia a la
reduccion en cantidad y tamafo de las vellosidades a medida que se avanzaba hacia la
porcion caudal del intestino delgado, siendo este patron también observado en el avestruz
(lllanes y col., 2006). No obstante, para establecer comparaciones méas precisas entre
gremios alimenticios, en cuanto a las caracteristicas histologicas del tracto intestinal, es
necesario incluir estudios morfométricos que permitan establecer relaciones alométricas

entre las medidas intestinales y la talla de los individuos.

Intestino grueso

El intestino grueso suele ser relativamente corto en las aves (Mitchell, 1901,
Ziswiler y Farner, 1972; Duke, 1997). Ziswiler y Farner (1972) sefialan que en
paseriformes, este comprende entre el 3 y 10% del largo del intestino delgado. En
diferentes familias de aves frugivoras (Calchi, 1999), Colius colius (Molina, 2005), y
pequefios folivoros como Phytotoma rara (LOpez-Calleja y Bozinovic, 2000), Saltator
coerulescens (Rodriguez-Ferraro y col., 2007) y Saltator orenocensis (Garcia-Amado y
col., 2011), la longitud del intestino grueso resulta practicamente despreciable, pudiendo

corresponder a un pequefio segmento que comunica al ileo con la cloaca.

De acuerdo con los resultados obtenidos, en el aruco, la longitud del intestino
grueso equivale a casi el 15% de la longitud del intestino delgado. Si bien este valor no
parece significativo, Mitchell (1901) lo compara con lo observado en ratites como el emu,
donde el intestino grueso si podria estar diferenciado en colon y recto. Mas aun, al
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contrastar la capacidad relativa (estimada como el porcentaje del peso lleno respecto al
peso total del tracto digestivo) de ambas cédmaras, el intestino grueso ocupa el 28%,
mientras que el intestino delgado, a pesar de su gran longitud, corresponde al 24%. Esto
sugiere que el intestino grueso pudiese actuar como un espacio de almacenamiento donde el
contenido ya procesado por las enzimas gastricas e intestinales, se someta a un proceso de
fermentacion microbiana antes de ser desechado definitivamente. Este mecanismo para la
digestion del material vegetal fue sugerido también por Leopold (1953), al observar que
especies de tetradnidos adaptados a una dieta de bajo contenido calérico y alto contenido de
fibra, poseen un intestino grueso 30% mas largo que faisanidos adaptados a una dieta
principalmente granivora. Dawson y col. (1989) detectaron acidos grasos volatiles en el
recto de Chenonetta jubata, lo que indica que en el intestino grueso si puede producirse el

proceso de fermentacion.

La estructura microanatémica encontrada en el intestino delgado del aruco, se
mantiene en esta porcion. Pocos estudios histoldgicos han incluido una descripcion de esta
camara intestinal, destacando los realizados por Bezuidenhout y Van Aswegen (1990) e
Illanes y col. (2006) en el avestruz, y por Hamdi y col. (2013) en Elanus caeruleus. En
ambas especies los autores indican que la mucosa se encuentra revestida por un epitelio
cilindrico o columnar simple, que cuenta con células caliciformes y glandulas intestinales.
En el aruco, el epitelio esta invadido por un gran nimero de células linfaticas, por lo que se
ha catalogado como un linfoepitelio; y las glandulas intestinales se encuentran en menor
proporcion que lo observado en el intestino delgado, coincidiendo esto ultimo con la

tendencia mencionada por Denbow (2000).
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Ademas del tejido linfatico intraepitelial, en la lamina propia de la mucosa intestinal
(ileo e intestino grueso) pudieron distinguirse cumulos de linfocitos correspondientes a
placas de Peyer. La presencia de linfocitos difusos o agregados ha sido reportada a lo largo
del tracto digestivo de diversas especies de aves (Befus y col., 1980; Bezuidenhout y Van
Aswegen, 1990; Illanes y col., 2006; Hamdi y col., 2013; North y col., 2016). De acuerdo
con Lillehoj y Trout (1996), ambos componentes forman parte del tejido linfatico asociado
a los intestinos, una parte del sistema inmune que tiene como funcién principal la defensa

de la mucosa gastrointestinal.

Ciegos

En la union entre los intestinos delgado y grueso pueden encontrarse insertos
lateralmente los ciegos, los cuales consisten en un par de sacos tubulares cuyo extremo
caudal se ubica hacia la porcion terminal del ileo, y se une a este mediante el mesenterio
(MacNab, 1973). De acuerdo con Clench y Mathias (1995), estos suelen ser mas largos en
especies herbivoras y omnivoras, mientras que en carnivoros y granivoros la longitud es
variable. Aunque los autores sefialan que este no es un patron estricto, algunos estudios
arrojan una relacion directa entre el largo de los ciegos y el contenido de fibra presente en
la dieta. Quizas el caso méas destacado sea el descrito por Leopold (1953), donde registra
una longitud 136% mayor en especies de tetradnidos capaces de sobrevivir a una dieta de
invierno, que en faisanidos que se alimentan principalmente de semillas. En anseriformes,
estudios comparativos y experimentales han mostrado tendencias similares a la obtenida
por Leopold (1953) (Miller, 1975; Barnes y Thomas, 1989). De acuerdo con Parra (1978),

el aumento en la capacidad de almacenamiento a nivel pregastrico o en este caso, intestinal,
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sugiere la formacion de camaras de fermentacion. En mamiferos con fermentacion
postgastrica, los ciegos suelen ser el principal sitio de digestion de la fibra vegetal por parte

de microorganismos asociados al tracto digestivo.

La dieta estrictamente folivora del aruco induce a esperar la presencia de ciegos
relativamente largos con relacion al tamafio corporal de esta especie; sin embargo, los
resultados obtenidos en el presente trabajo indican que la longitud de los ciegos equivale
solo al 2% del largo del intestino delgado. A pesar de reportar valores similares, en
publicaciones previas estos han sido catalogados como moderados (Mitchell, 1901) o como
moderados o poco desarrollados (McLelland, 1989), considerando més apropiada la

categoria asignada por el ultimo autor.

Naik (1962, citado en Clench y Mathias, 1995), clasifica a los ciegos en cinco tipos
de acuerdo con sus caracteristicas histologicas y morfoldgicas: ciegos intestinales, cuando
su estructura microanatomica es similar a la hallada en el intestino delgado; glandulares,
cuando estdn bien desarrollados y presentan un gran nimero de ceélulas caliciformes;
linfaticos, caracterizados por ser pequefios y con numerosos linfocitos; vestigiales, si son
muy pequefios y el lumen es reducido; y ausentes, cuando el tracto intestinal no muestra el
desarrollo de estos apéndices. Ziswiler y Farner (1962) y Clench y Mathias (1995) sefialan
que en anseriformes en general, los ciegos son del tipo intestinal y de longitud moderada o
larga; no obstante, debido a su tamafio y a la presencia de tejido linfatico intraepitelial, los
ciegos del aruco podrian catalogarse como ciegos linfaticos, lo que sugiere una funcién
inmunoldgica en la regulacion de la microbiota intestinal, y en la produccion de

inmunoglobulinas y anticuerpos (Clench y Mathias, 1995).
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Si bien la longitud registrada de los ciegos del aruco resulta mas pequefia de lo
esperado, no se puede descartar la ocurrencia del proceso de fermentacion microbiana en su
interior. De acuerdo con Dawson y col. (1989), aunque Chenonetta jubata, un anseriforme
principalmente folivoro, parece no presentar modificaciones estructurales notables en su
tracto digestivo con relacion a una dieta de bajo contenido calorico, es decir: no presenta
diverticulos de almacenamiento a nivel pre o postgastrico, y el tracto intestinal resulta
relativamente corto; concentraciones importantes de acidos grasos volatiles, el principal
producto de la fermentacion bacteriana, fueron detectadas en los ciegos, que de acuerdo a
su longitud pudiesen ser considerados como moderados (8% del largo del intestino
delgado). En el aruco, en cambio, esta funcion pudiese ser compartida con otras regiones
del tracto intestinal como el intestino grueso, y la porcion caudal del ileo; no obstante, otros
estudios son requeridos para esclarecer las estrategias digestivas de esta ave frente al

consumo exclusivo de plantas.

Posibles estrategias digestivas del aruco frente a la dieta folivora

Si bien la informacion anatomica e histologica desprendida del presente trabajo
acerca del tracto digestivo del aruco no permite establecer relaciones morfofuncionales
precisas con respecto a la dieta folivora, brinda un primer enfoque a partir del cual pueden

desprenderse diversas hipotesis de investigacion para estudios futuros.

Como se ha mencionado con anterioridad, la dieta herbivora supone un aumento en
el espacio de almacenamiento dentro del tracto digestivo, que se traduce en el alargamiento
de sus organos o la formacién de diverticulos, lo cual a su vez esta relacionado con el
proceso de fermentacion bacteriana (Parra, 1978; Karasov, 1990). De acuerdo con Parra
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(1978), los herbivoros y folivoros pueden catalogarse dentro de dos grupos de acuerdo a la
estrategia digestiva empleada y a la posicion relativa de la porcion alargada del tracto
digestivo que funja como camara de fermentacion. El primer grupo consiste en los
fermentadores pregastricos, donde el tracto digestivo posee una alta capacidad en la region
anterior al estdbmago; y el segundo, corresponde a los fermentadores postgastricos,
caracterizados por presentar una region intestinal mucho mas larga (Parra, 1978). En aves,
la chenchena es la Unica especie conocida que entra en la categoria de fermentadores
pregastricos al poseer un buche que aloja microorganismos capaces de degradar los
carbohidratos complejos de la dieta (Grajal, 1989; Godoy-Vitorino y col., 2008); mientras
que el resto de las especies herbivoras se consideran fermentadores postgastricos, o se ha
determinado que emplean otro tipo de estrategias digestivas como las reportadas en
pequefios folivoros, donde el tracto digestivo suele ser sencillo (similar al de aves
frugivoras) y con ciegos vestigiales, en los que dificilmente pueda ocurrir el proceso de
fermentacion microbiana (Lopez-Calleja y Bozinovic, 2000; Rodriguez-Ferraro y col.,

2007; Garcia-Amado y col., 2011).

Las caracteristicas macroanatomicas del tracto digestivo, ubican al aruco en el
grupo de fermentadores postgastricos, al contar con un tracto intestinal extenso similar al
descrito en otras especies herbivoras de mediano y gran tamafio con fermentacion a nivel de
intestinos y ciegos, como ha sido reportado en la perdiz nival (Lagopus muta; Gesaway,
1976), el pato de crin (Chenonetta jubata; Dawson y col., 1989) y el avestruz (Swart y col.,
1993). No obstante, estudios con relacion al contenido de fibra de la dieta, el tiempo de
retencion del alimento en el tracto digestivo, y mas directamente, enfocados en la

asimilacion de celulosa, hemicelulosa y lignina, asi como la caracterizacion de la
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microbiota asociada al tracto digestivo del aruco, pueden ofrecer informacién mas certera
acerca de las estrategias digestivas empleada por esta ave frente a una dieta estrictamente

folivora.

Por otra parte, McLelland (1979, citado en Denbow, 2000) establece que existen dos
extremos en la anatomia del aparato gastrico de las aves con relacién a la dieta. De acuerdo
con el autor, el primer caso corresponde a lo observado en especies cuya dieta consta de
alimentos relativamente suaves y facilmente digeribles (e.g. aves carnivoras, piscivoras y
frugivoras), donde el proventriculo y la molleja suelen estar muy préximos entre si, y
alguna de las dos camaras pudiese estar mas desarrollada que la otra. En el segundo tipo de
estdbmago, caracteristico de omnivoros, insectivoros, herbivoros y granivoros, cuya dieta se
compone de alimentos voluminosos y abrasivos, y en ocasiones de bajo valor nutritivo, el
proventriculo suele ser relativamente pequefio y la molleja estd bien desarrollada,
encontrdndose ambas cdmaras separadas por un istmo o0 zona intermedia. En este caso, el
aruco cumple parcialmente con las caracteristicas del estdbmago tipo Il, ya que en
descripciones previas (Beddard y Mitchell, 1894) y en el presente trabajo, se ha

determinado que el proventriculo presenta un mayor tamafio que la molleja.

La notable capacidad del estbmago glandular en comparacion con la molleja, asi
como la ausencia de buche en el aruco y en una de las especies de Chauna, sugieren una
posible funcién de almacenamiento por parte del proventriculo en los animidos. Autores
indican que en el ganso canadiense (Branta canadensis) y pato de crin (Chenonetta jubata),
los componentes de la hemicelulosa se ven afectados por la accion enzimatica e hidrolitica

de los jugos gastricos secretados en esta region del tracto digestivo (Buchsbaum vy col.,
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1986; Dawson y col., 1989). En este sentido, la restriccion de las glandulas gastricas al
inicio del estdmago glandular, y la comunicacion hacia una cavidad muscular contigua,
induce a pensar en un mecanismo en el que la ingesta del alimento estimule la secrecion del
pepsindgeno Yy el &cido clorhidrico en la porcién anterior del proventriculo, provocando la
impregnacion del contenido al ingresar a la camara, y promoviendo su almacenamiento y
maceracion en un diverticulo previo a su paso hacia la molleja, donde en conjunto con la
accion mecénica, pueda iniciarse la digestion parcial de los constituyentes de la fibra

vegetal.

En términos histologicos, el aruco sigue el patrén descrito para aves en general
(Ziswiler y Farner, 1972). Cualitativamente pudieron determinarse semejanzas estructurales
con especies herbivoras; sin embargo, la inclusion de analisis morfométricos que permitan
normalizar la data en funcion del tamafio corporal mediante la determinacion de relaciones
alométricas, facilitaria la comparacién interespecifica e intergremial con estudios de este

tipo ya reportados.
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CONCLUSIONES

El tracto digestivo del aruco muestra una clara diferenciacion externa de sus drganos,
identificandose seis regiones correspondientes a esdéfago, proventriculo, molleja,
intestino delgado, intestino grueso y ciegos, las cuales presentan caracteristicas

morfologicas similares a las descritas en especies herbivoras.

La cdmara identificada a nivel macroscépico como buche, mostré caracteristicas

similares a las del proventriculo, por lo que fue considerado como tal.

A diferencia de lo reportado en la mayoria de las aves, el proventriculo del aruco es mas
grande que la molleja, lo cual sugiere que puede actuar como una camara de
almacenamiento dado el cardcter voluminoso de su dieta y la ausencia de buche.
Adicionalmente, los dos tipos glandulares caracteristicos de este diverticulo se
encuentran separados por regiones, encontrando a las glandulas géstricas en la porcion
anterior del proventriculo, mientras que las glandulas tubulares se disponen en la mucosa

de las porciones media y posterior.

La molleja del aruco muestra un fuerte desarrollo del componente muscular, siendo

comparable con la de especies herbivoras y granivoras.

El tracto intestinal del aruco presenta una extension del 83% de la longitud total de
tracto digestivo, contando con un intestino grueso largo en comparacion con lo reportado

en la mayoria de las aves.

La descripcion microanatémica del tracto digestivo del aruco coincide con lo descrito en

aves, a excepcion de la separacion glandular a nivel del proventriculo.
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e Caracteristicas como el espesor de las capas musculares en las dos camaras que
constituyen el aparato gastrico, y las vellosidades intestinales en relacion a la longitud

del intestino delgado, sugieren un vinculo directo con la dieta herbivora.
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RECOMENDACIONES

e Para dar continuidad a este estudio, se recomienda incluir un mayor ndmero de

individuos donde estén representados ambos sexos.

e Con la finalidad de reducir la sobreestimacion de la capacidad relativa de los 6rganos
que constituyen el tracto digestivo del aruco, se sugiere considerar el peso lleno y el

peso vacio de los mismos, o trabajar directamente con el peso del contenido.

e Se recomienda incluir analisis cuantitativos como la toma de medidas morfométricas a
nivel microanatémico, y la determinacion de relaciones alométricas entre estas y la talla
del aruco, lo cual permitiria comparar con las medidas reportadas en otras especies con

diferentes dietas.

e La informacion morfologica puede ser complementada con estudios fisiologicos (e.g.
estimacion del tiempo de retencion del alimento dentro del tracto digestivo o la
determinacion del porcentaje de la asimilaciéon de celulosa, hemicelulosa y lignina), o
microbioldgicos y moleculares (e.g. caracterizacion de la microbiota asociada al tracto
digestivo del aruco), que permitan realizar inferencias méas certeras en cuanto a las

estrategias digestivas del aruco frente a la dieta folivora.
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