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La primera revision en espanol de la reproduccion de los teledsteos
y su aplicaciéon en acuicultura (S. Zanuy y M. Carrillo) aparecio en 1987
como un capitulo del libro «Reproduccion en Acuicultura» que tam-
bién incluia la reproduccion de moluscos, crustaceos y algas. Este li-
bro, financiado por la Comisién Asesora de Investigacion Cientifica
y Técnica (CAICYT) y editado por J. Espinosa de los Monteros y U.
Labarta, permitié recoger y actualizar la informacion proporcionada,
por una serie de especialistas, en un curso para formacién de Técnicos
Superiores en Acuicultura impartido en el Pazo de Marifian (Galicia) en
1986. Durante ese periodo, la acuicultura era una actividad a impulsar
dado que los conocimientos fundamentales estaban en sus inicios y
eran escasos. El lanzamiento de programas especiales de investigaciéon
y desarrollo (I+D) por la Comision Asesora de Investigacion Cientifica 'y
Técnica (CAICYT), pioneros en Espafa, ayudo a solventar estas graves
deficiencias que la situaban en franca desventaja frente a otros paises
cuya investigacion se iba adecuando al interés creciente de la activi-
dad acuicola. Desde los afios 70 hasta el presente, la acuicultura ha
experimentado un avance imparable con un crecimiento aproximado
de un 8,8% anual (Estadisticas de la FAO). En Espafa, desde finales de
la década de los 80 y durante el transcurso de dos décadas mas, los
avances en investigacion y desarrollo, incluyendo personal, nimero de
publicaciones e infraestructuras han sido considerables. Ello ha ido en
paralelo con la produccién acuicola mundial que en el 2004 alcanzé
45,5 millones de toneladas, frente a los 95 millones obtenidos por
las pesquerias. Ademas, se vislumbra un balance positivo en favor de
la acuicultura para la cual, en el 2010, se espera una producciéon de
53 millones de toneladas frente a los 93 millones esperados en las
pesquerias. Han pasado ya 21 afos desde la publicacion de la pri-
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mera revision en el afio 1987 y los avances en los conocimientos en
reproduccion de peces, hasta la actualidad, han sido muy importantes.
Uno de los aspectos que ha cambiado notablemente es el numero
de especies de peces cultivadas, con claras tendencias a aumentar. A
diferencia de los sistemas terrestres de produccion animal, basados en
un numero limitado de especies animales y vegetales, en la produccién
acuicola figuran mas de 240 especies de animales y plantas cultivadas,
gue representan a un total de 94 familias. De esta produccién mundial
por acuicultura el grupo de los peces es el que ocupa el primer lugar.
Las estadisticas de la FAO indican que en el 2004 se produjeron 27
millones de toneladas de peces, 14 millones de plantas acuaticas, otro
tanto de moluscos y 4 millones de crustaceos. La investigacion cienti-
fica ha ido en paralelo a la produccién acuicola y en particular, en el
caso de los peces, esta se ha beneficiado, de manera importante, de
los estudios en biotecnologia y biologia molecular de las dos ultimas
décadas. Estos, en particular, han permitido profundizar, aun mas, en
el conocimiento e implementar nuevas aplicaciones en reproduccién
de peces. Todos estos hechos justifican, y en consideracion de la enor-
me informacion acumulada al respecto, que el presente libro haya con-
centrado su tematica solo a la reproduccion de los peces. Asi mismo,
la diversidad de los temas se ha incrementado de manera muy notable
por lo que ha sido necesario solicitar la colaboracién de distintos espe-
cialistas para llevar a cabo revisiones actualizadas de los avances mas
importantes en materia de reproduccion de peces. Esto ha dado lugar
al desarrollo de 10 tépicos diferentes que aparecen reflejados en los
capitulos que componen el presente libro.

Uno de los aspectos mas importantes y menos conocidos de la re-
produccion es saber cémo se integra la informacién ambiental en el
cerebro de los peces y como se realiza su transduccién en sefiales neu-
ronales y neuroenddcrinas, capaces de modificar otras estructuras y
hormonas implicadas en el proceso reproductor. En este sentido los
avances han sido espectaculares. Por poner un ejemplo, se han descri-
to hasta 6 isoformas de GnRH especificas de los teledsteos. Esta es una
neurohormona clave para la sintesis y liberacién de las gonadotrofinas
hipofisarias y por tanto, esencial para la iniciacién y mantenimiento del
eje reproductor. Se conocen algunas de las funciones de sus diferen-

I18

© del autor o autores / Todos los derechos reservados



tes isoformas, pero muchas estan adn por definir. Ante tal avalancha
de nuevos conocimientos en neuroendocrinologia, era necesario dedi-
car un capitulo al tema: «Cerebro y reproduccién de peces: bases
neuronales y neuro-enddcrinas» que ha sido desarrollado por el
Dr. José Antonio Mufioz Cueto del Departamento de Biologia, Facultad
de Ciencias del Mar y Ambientales de la Universidad de Cadiz.

Incursionando un poco mas en la ruta del eje cerebro-hipdfisis-go-
nadas, también era precisa una actualizacion, en profundidad, de las
hormonas que rigen la funcion reproductora, a nivel de la hipofisis y
de las génadas, por su entronque directo con un aspecto mas aplicado
de esta funcién en cautividad. En estos Ultimos afios se han clonado la
FSHy la LH y sus respectivos receptores en varias especies de teledsteos
y entre otros avances, se han desarrollando inmmunoensayos especifi-
cos que han permitiendo estudiar la funcién reproductora de una ma-
nera mas adecuada y precisa. Ademas, muchos de los mecanismos que
regulan la gametogenesis de los teledsteos han sido desvelados gracias
a resultados, muy exactos, obtenidos a través de la aplicacion de las
técnicas de biologia molecular. En consecuencia, los conocimientos e
interrogantes que se tenia de todos estos procesos en la década de los
80, en la actualidad, han alcanzado niveles éptimos de comprension
generando respuestas y soluciones practicas a las preguntas plantea-
das desde entonces. Por ello se ha dedicado otro capitulo a este im-
portante aspecto. La Dra. Silvia Zanuy y sus colaboradores del Instituto
de Acuicultura de Torre de la Sal-CSIC en Castellén, han desarrollado
el capitulo titulado: «La regulacién y control hormonal del proceso
reproductor de los teleosteos», con la finalidad de presentar una
vision mas actualizada de este tema.

El proceso reproductor, basicamente, estd compuesto por ritmicida-
des hormonales diarias y estacionales que estan estrechamente acopla-
das con variaciones periédicas ambientales como la luz y la temperatura.
Los cientificos, desde hace mucho tiempo, se plantean preguntas tales
como: ¢Cuales son los mecanismos de accion de los pardmetros am-
bientales sobre los ritmos enddgenos de reproducciéon?, ; Cdmo actlan
los factores ambientales sobre la periodicidad de los ciclos sexuales de
los peces?, ¢Se puede inhibir o retrasar el inicio de la pubertad o del
proceso reproductor de los peces por manipulacion de la luz?,; Que im-

PROLOGO

——
[

19I



LA REPRODUCCION DE LOS PECES: ASPECTOS BASICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

plicaciones tiene toda esta manipulacién ambiental sobre la acuicultura?
El Dr. M. Carrillo y sus colaboradores del Instituto de Acuicultura de To-
rre de la Sal-CSIC en Castellén, han intentado responder a todos estos
interrogantes desarrollando el capitulo: «El control ambiental de la
reproduccién de los peces con especial referencia al control del
ciclo sexual, de la pubertad y de la precocidad».

Uno de los aspectos largo tiempo ignorado en Acuicultura, a pesar
de su importancia tedrica y aplicada, ha sido la determinacion y dife-
renciacion sexual en los peces. Estos pardmetros, de naturaleza de-
mografica, han sido los responsables de la proporcién de sexos en las
poblaciones condicionando su estructura y su capacidad reproductora.
En consecuencia éstos, por derecho propio, estarian implicados en la
supervivencia de las especies. El estudio de la determinacién y diferencia-
cion sexual se ha convertido en un drea muy activa de investigacion y el
Dr. Francesc Piferrer del Instituto de Ciencias del Mar del CSIC de Barce-
lona en el capitulo: «Determinacion y diferenciacién sexual en los
peces», presenta una vision de conjunto, de este importante tema. Este
capitulo busca respuestas a numerosos interrogantes entre los cuales
podriamos citar: ; Como influye el medio ambiente en la proporcién de
sexos?, ¢Que genes estan implicados en ello?, ;Cémo se aprovecha la
acuicultura de la ventaja del dimorfismo sexual de las especies?.

Una adecuada alimentacion, administrada a los reproductores, influ-
ye directamente sobre la fisiologia y regulacion hormonal del animal e
interviene, de manera directa, sobre la calidad y cantidad de huevos y
larvas producidos. Ademas, por su aplicacion practica, es muy impor-
tante determinar el tiempo necesario para que la dieta influya sobre la
calidad de las puestas. Esta area de conocimiento, ubicada en la inter-
fase nutricion-reproduccion, requeria de una visiéon conjunta, acerca de
la influencia de los componentes nutricionales de las dietas, la tasa de
ingesta y la duracién del periodo de alimentacion sobre etapas tempra-
nas de desarrollo de huevos y larvas de los peces. Los Drs. Hernandez
Palacios y Marisol Izquierdo del Grupo de Investigacion de Acuicultura
del Instituto Canario de Ciencias Marinas y de la Universidad de las Pal-
mas de Gran Canaria (ICCM-ULPGC) en Gran Canaria, abordan este
reto con un capitulo sobre: «Efectos de la dieta de los reproductores
sobre la puesta» en el que desarrollan todos estos aspectos.
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Los estudios de los mecanismos endocrinos que controlan la repro-
duccién de los peces, han generado la informacion necesaria para de-
sarrollar protocolos de manipulaciéon ambiental y hormonal para indu-
cir la puesta en cautividad. Un mecanismo directamente implicado en
la supervivencia de huevos y embriones es el de la maduracién, hidra-
tacion y ovulacion del oocito. A pesar de su potencial importancia para
la acuicultura, en aspectos tales como la evaluacién de la viabilidad
de los huevos o la criopreservacion de huevos y embriones, se conoce
poco acerca de las bases moleculares de este mecanismo. El Dr. Joan
Cerda, del laboratorio IRTA-Instituto de Ciencias del Mar de Barcelo-
na presenta una revision actual en el capfitulo titulado: «Mecanismos
moleculares durante la maduracién y ovulacién del oocito de
teleosteos: avances recientes y su aplicacion en acuicultura».

La capacidad de suspender la actividad celular del germoplasma du-
rante un tiempo indefinido aplicando temperaturas bajas y lograr una
posterior reanimacion, es una técnica de extraordinario interés para
el manejo de la reproduccién, la conservacion de la biodiversidad y
el mantenimiento de variedades de especial valor biotecnoldgico en
peces. La Dra. M.? Paz Herraez del Departamento de Biologia Mole-
cular de la Universidad de Ledn en el capitulo: «Criopreservacion de
gametos y embriones», plantea los fundamentos de la criopreserva-
cion celulary sus aplicaciones a la reproduccién de peces. Este capitulo
proporciona protocolos de inseminacion artificial, asi como los avances
conseguidos en la congelacion de embriones, ovocitos y blastémeros.
Todo ello enmarcado en un area de un enorme potencial biotecnolé-
gico.

El desarrollo imparable de las actividades humanas ha llevado parejo
problemas de contaminacién ambiental y acumulacion de sustancias
guimicas que, junto con las producidas por la naturaleza, son capaces
de interaccionar con los sistemas endocrinos de los peces. Ello altera
su homeostasis corporal e incide negativamente sobre el crecimiento,
el desarrollo sexual y el comportamiento reproductor. El Dr. José Maria
Navas, del Departamento de Medio Ambiente del Instituto Nacional de
Investigacion y Tecnologia Agraria y Alimentaria (INIA) presenta un ca-
pitulo sobre: «Los perturbadores endocrinos y sus posibles efectos
en la reproduccion de peces cultivados». Esta revision profundiza
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en las alteraciones fisioldgicas que subyacen en el fenémeno de la
disrupcién endocrina, centrandose en los mecanismos de actuacion de
los diferentes disruptores endocrinos y su posible incidencia sobre las
explotaciones acuicolas.

Uno de los grandes retos a los que se ha tenido que enfrentar la
investigacién acuicola es el de la diversificacion, con el consiguiente
incremento de nuevas especies cultivadas de las que practicamente, se
desconocia su biologfa reproductiva. Para ser eficaz, todo sistema de
produccion debe disponer de unos conocimientos previos acerca de
los patrones y mecanismos reproductores de las nuevas especies que
se pretenden cultivar. Por otro lado, era preciso el punto de vista del
profesional de los cultivos, tanto sobre la importancia de esta diversifi-
cacién sobre los mismos, como a que problemas practicos se enfrenta.
Estas han sido algunas de las razones por las que se ha incluido el
capitulo: «Relevancia de la reproduccion en la diversificacion de
la piscicultura marina en Espafia» escrito por el Dr. José Pedro Ca-
fabate del Instituto de Investigacién y Formacion Agraria y Pesquera
(IFAPA) del centro El Toruno (Junta de Andalucia).

El desarrollo actual de la acuicultura Espafiola y los vinculos histori-
cos establecidos con los paises iberoamericanos, permiten establecer
relaciones cientificas estratégicas de colaboracién internacional con to-
dos ellos. Latinoamérica presenta unas condiciones Unicas y privilegia-
das para desarrollar cultivos de peces que, ademas al ser muy diversos,
tienen estrategias reproductoras muy diferentes a las de las especies
que se cultivan en Espafia. Asi por ejemplo, el crecimiento de la pro-
duccién acuicola en peces, crustadceos y moluscos, en los paises en
vias de desarrollo, ha sido superior al registrado en los desarrollados,
con un incremento del 10,2% desde 1970 frente al 3,9 de los paises
desarrollados. Ademas, la mayor produccion acuicola de los paises en
desarrollo es en peces omnivoros/herbivoros y en especies que se ali-
mentan por filtracién. En cambio, en los paises desarrollados, casi las
34 partes de la produccion piscicola es de especies carnivoras. A pesar
de estas enormes diferencias entre las especies cultivadas en Espafa y
en Latinoamérica, seguramente es factible aplicar conocimientos desa-
rrollados en especies modelo en Espafa a especies nativas de Latino-
ameérica. Esto puede dar como resultado el desarrollo de estudios de
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fisiologia y endocrinologia comparada que previsiblemente tendran un
fuerte impacto en acuicultura. Por ello, previamente, es importante co-
nocer cual es la situacion actual de la reproduccion de peces en Latino-
américa y en cierta manera, disponer de un inventario de especies po-
tenciales para los cultivos. Los Doctores Vicente Gracia Lopez, del Cen-
tro de Investigaciones del Noroeste, S.C. (CIBNOR) de Baja California
(México) e lvan Valdebenito Isler, de la Escuela de Acuicultura, Facultad
de Recursos Naturales de la Universidad Catolica de Temuco (Chile),
han respondido a esta demanda con un capitulo sobre: «Reproduc-
cion de peces marinos y de agua dulce en Latinoamérica». Estos
autores sefialan una produccién escasa y fluctuante de peces marinos y
a pesar de disponer de informacion cientifica sobre la reproduccién de,
al menos ocho familias de peces, ésta todavia no se ha traducido en
produccion industrial. Esta situacién contrasta con las especies de agua
dulce, en particular en los salménidos, con una produccién de mas de
600.000 toneladas, en los que se han implementado practicamente
todas las tecnologias de la reproduccion, desde la induccién a la puesta
a la crio-preservacion de gametos.
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José Antonio Muinoz Cueto

Departamento de Biologia.

Facultad de Ciencias del Mar y Ambientales.
Universidad de Cadiz

Resumen

La reproduccion en peces es un proceso de enorme interés, tanto basico
como aplicado, dada la posicion filogenética que ocupan los peces en la
escala de vertebrados y la relevancia de este evento para la acuicultura.
Este proceso fisioldgico, de marcado caracter estacional, es el resultado de
la integracion de la informacién ambiental por sistemas sensoriales es-
pecificos y su transduccion en una cascada hormonal que tiene lugar a lo
largo del eje pineal-cerebro-hipdfisis-goénada, y que tiene por objeto que
la reproduccion tenga lugar en el momento mas favorable para la supervi-
vencia de la progenie. El érgano pineal y el cerebro desempefian un papel
relevante en la actividad del eje reproductivo ya que desarrollan funciones
receptoras, integradoras y efectoras. En este capitulo abordaremos el papel
desempefiado por el 6rgano pineal y el cerebro en la integracion de la in-
formacion ambiental y en su transduccion en una serie de sefiales neurales
y neuroendocrinas que modulan la actividad y secrecion de otras estructu-
ras y hormonas implicadas en el proceso reproductivo.

Abstract

Fish reproduction is a physiologically relevant process with both basic
and practical interest given the high number of fish species, their key position
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in vertebrate phylogeny and their increasing importance for Aquaculture.
Seasonal reproduction in fish is the consequence of the adequate integration
of environmental cues by specific sensory systems and their transduction into
a hormonal cascade throughout the pineal-brain-pituitary-gonadal axis. As
a result, this event occurs in the moment of the year being most favorable for
the survival of the progeny. The pineal organ and the brain play a crucial
role within the reproductive axis since they exhibit receptor, integrating and
efectors functions. In this chapter, we will review the role played by the pi-
neal organ and the brain in the integration of the environmental information
and its transduction into neural and neuroendocrine signals that modulate
the activity and secretion of other structures and hormones involved in the
reproductive process.

1.1. INTRODUCCION

Un reto de la acuicultura es la diversificacion y la reproducciéon con-
trolada de nuevas especies de interés comercial. Sin embargo, en la
mayoria de los casos la reproduccién en cautividad de estas nuevas
especies sigue siendo un proceso poco controlado y aleatorio en gran
parte de las instalaciones piscicolas. Estos problemas son, en parte, la
consecuencia de alteraciones en las condiciones ambientales (ciclos de
luz y temperatura, etc) a las que se hallan sometidos los animales en
cultivo, y gue en muchos casos difieren sensiblemente de las condicio-
nes que encuentran en el medio natural. Si a esto le unimos los pro-
blemas asociados al desarrollo (viabilidad, malformaciones), el manejo
(estrés, patologias) y la alimentacién (en muchos casos los piensos no
estan del todo equilibrados para la especie en cuestion), resulta facil
comprender la dificultad que supone incorporar nuevas especies para
su explotacién en acuicultura. Todas estas alteraciones afectan la evo-
lucion normal del proceso reproductivo porque perturban el sistema
endocrino a distintos niveles del eje pineal-cerebro-hipd&fisis-gonada
(Figura 1). Por ello, el esclarecimiento de los mecanismos de integra-
cion de la informacion ambiental y el conocimiento de los eventos
endocrinos y neuroendocrinos que regulan la reproducciéon repre-
sentan aspectos cruciales para la Acuicultura de estas especies, ya
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El eje reproductivo en peces
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FIGURA 1.

Esquema representativo
del eje pineal-cerebro-
hipéfisis-génada que
gobierna el proceso

gue pueden favorecer notablemente el control de su ciclo reproduc-
tivo y permitir resolver problemas cotidianos que se presentan en la
practica acuicola.

El 6rgano pineal y el cerebro desempefian un papel relevante en
la actividad del eje reproductivo ya que poseen funciones receptoras,
integradoras y efectoras. En este capitulo abordaremos el papel que
desempefian el érgano pineal y el cerebro en la integracién de la infor-
macion ambiental y en su transduccién en una serie de sefiales neu-
rales y neuroendocrinas que modulan la actividad y secrecion de otras
estructuras y hormonas implicadas en el proceso reproductivo.

1.2. EL. ORGANO PINEAL: INTEGRACION
NEURALY NEUROENDOCRINA
DE LA INFORMACION AMBIENTAL

La reproduccion de los peces es un proceso de marcado caracter
ritmico, que se encuentra regulado por factores ambientales ciclicos
como el fotoperiodo y la temperatura. Asi, en nuestras latitudes los
animales estan expuestos en el medio natural a los cambios diarios y

reproductivo en peces.
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estacionales de los ciclos de luz-oscuridad (dias mas largos en verano,
dias mas cortos en inviernos, y dias de duracién intermedia en prima-
vera y otoo) y a los cambios progresivos en la temperatura del agua
(aguas mas calidas en verano, aguas mas frias en invierno, temperatu-
ras intermedias en primavera y otofo). Estas variaciones en la duracion
de los dias y en la temperatura del agua son periddicas y repetitivas de
un ano a otro y representan sefales muy fiables para los peces. En res-
puesta a estas variaciones ciclicas, y de forma adaptativa, los animales
han seleccionado la época del ano que resulta méas favorable para la
reproduccién y la supervivencia de su progenie. Esto hace que algunas
especies como la dorada o la lubina se reproduzcan en invierno y que
otras como el lenguado se reproduzcan en primavera y, en menor me-
dida, en el otofio.

El conocimiento de los mecanismos que subyacen en el control am-
biental de la reproduccién tiene no sélo un interés basico sino también
un interés aplicado para controlar el proceso reproductivo de peces.
Los primeros resultados claros de manipulacion fotoperiédica en pe-
ces, fueron obtenidos por Hoover (1937). En estos primeros ensayos se
comprobd que la exposicion de truchas a ciclos comprimidos, mas cor-
tos de un afo, producia un adelanto del tiempo de las puestas en 3-4
meses con respecto a los animales mantenidos en fotoperiodo natural.
Posteriormente estudios realizados por otros autores en varias especies
de peces, tales como la dorada (Zohar et al., 1995), la lubina (Carrillo
et al., 1995) y el lenguado (Devauchelle et al., 1987; Ramos, 1985),
demostraron que las puestas se adelantaban cuando se utilizaban ciclos
naturales de luz comprimidos y se atrasaban si los fotoperiodos estacio-
nales se extendian a periodos superiores a un afio. Esta modificacién es-
tacional del fotoperiodo ha sido una practica muy habitual desde hace
tiempo para adelantar o retrasar las puestas en algunas especies como
la trucha (Bromage et al., 2001) y la lubina (Carrillo et al., 1993; Zanuy
et al., 1995). Una revision detallada de estos estudios se puede encon-
trar en el capitulo dedicado al control ambiental de la pubertad y de los
ciclos reproductores elaborado por Manuel Carrillo en este libro.

Pero para que la reproduccién tenga éxito, los individuos no sélo de-
ben sincronizarse con las variaciones de los factores ambientales sino
gue es preciso que se produzca también una sincronizaciéon de los repro-
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ductores entre si, de forma que maduren simultdneamente. El desarrollo
adecuado de todos estos procesos requiere multiples y complejas inte-
racciones que tienen lugar a lo largo del eje pineal-cerébro-hipofisis-
gonada (Figura 1). Para ello, los individuos disponen de sistemas sen-
soriales y receptores especificos que perciben los estimulos ambientales
(fotoperiodo, temperatura, etc.) y sociales (presencia de otros individuos,
densidad de poblacién, proporcién de sexos, etc). Como veremos en este
capitulo, el 6rgano pineal, una estructura neural con capacidad secreto-
ra, desempefa en peces un papel muy importante en la percepcion de la
informacion del fotoperiodo y la temperatura y en la codificaciéon de esta
informacién en sefiales nerviosas (neurotransmisores) y neuroendocrinas
(melatonina) que permiten la sincronizaciéon ambiental de numerosos
procesos ritmicos, entre ellos la reproduccién. Esta informaciéon sumi-
nistrada por el 6rgano pineal debe alcanzar de forma directa o indirecta
el hipotalamo y la hipdfisis, para modular la sintesis de factores regula-
dores hipotalamicos y gonadotrofinas hipofisiarias, las cuales dirigen los
ritmos de desarrollo gonadal y la reproduccion.

En vertebrados como los agnatos, los peces y los anfibios, la glan-
dula pineal es un érgano fotosensible que posee verdaderos pinealo-
citos fotorreceptores vy, en el curso de la evolucion, estos pinealocitos
han perdido progresivamente sus propiedades fotorreceptoras (Falcon,
1999; Ekstrom y Meissl, 2003). Asi, en mamiferos la captacién de la
informacién luminosa reside exclusivamente en la retina, ya que es
la estructura que presenta células fotorreceptoras (conos y bastones).
Esta informacién de la retina llega al cerebro a través de un tracto
retino-hipotaldmico y alcanza diversos nucleos nerviosos, entre ellos
el nucleo supraquiasmatico, donde se localiza el marcapasos central
gue controla los ritmos biolégicos. A través de una serie de relevos
neuronales que implican a poblaciones celulares de la medula espinal,
esta informacion de la luz llega a la glandula pineal, que responde
secretando melatonina de forma ritmica (secrecién nocturna) para sin-
cronizar numerosos ritmos bioldgicos (Collin et al., 1989). Los reptilesy
aves presentan una organizacion intermedia, en los cuales tanto la ruta
intracraneal como el tracto retino-hipotalamico median en el acceso de
la informacion sobre el fotoperiodo hasta la glandula pineal (Collin et
al., 1989; Falcon, 1999).
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