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RESUMEN

Hoy en dia, la importancia econdmica y alimentaria de la acuicultura sigue una tendencia
creciente. Uno de los principales desafios a los que se enfrenta esta actividad es el calentamiento
global. Las emisiones de didxido de carbono antropogénico a la atmosfera tienen un grave
impacto sobre los medios acuaticos, alterando las propiedades fisicoquimicas del agua y
aumentando las temperaturas gradualmente, asi como la frecuencia de las olas de calor marinas
y terrestres. Los peces, junto con otros habitantes de los medios acuaticos, se veran gravemente
afectados por las altas temperaturas, sufriendo alteraciones a nivel fisiolégico, etologico,
inmunoldgico y reproductivo. Las temperaturas elevadas, causantes de estrés térmico,
comprometen el éxito reproductivo e impactan de forma negativa en diferentes niveles como la
gametogénesis, el desarrollo temprano y la diferenciacion sexual. A pesar de todos estos
perjuicios, los peces poseen diversos mecanismos de naturaleza genética u hormonal que
ayudardn a minimizar el estrés térmico y adaptarse a las nuevas condiciones. Finalmente, la
acuicultura deberad sumar, a las herramientas disponibles actualmente, nuevas técnicas con el
fin de mitigar los dafios del cambio climatico y evitar las pérdidas econémicas y ecoldgicas que
se vislumbran en el futuro.

Palabras clave: Acuicultura, adaptacién, cambio climatico, reproduccion.

ABSTRACT

Nowadays, the economic and nutritional importance of aquaculture is constantly increasing.
Global warming is one of the main challenges that aquaculture has to face. Anthropogenic
carbon dioxide emissions into the atmosphere have a big impact on aquatic environments,
changing the physicochemical properties of water and leading to a gradual temperature
increase, as well as rising the frequency of marine and inland heat waves. Fish species and other
aquatic organisms will be affected by high temperatures, suffering physiological, ethological,
immunological and reproductive alterations. High temperatures cause heat stress which
compromise reproductive success and negatively impact different stages such as
gametogenesis, early development and sexual differentiation. Despite of all these disorders,
fishes present different genetic or hormonal mechanisms that will help them to minimize heat
stress and to allow them the adaptation to the new conditions. Finally, aquaculture will have to
add new techniques to the current tools in order to mitigate the damage from climate change
and avoid the economic and ecological losses that are expected in the future.

Keywords: Aquaculture, adaptation, climate change, reproduction.



1. INTRODUCCION

Uno de los mayores desafios en los proximos afios es lograr alimentar a una poblacion en
constante crecimiento y al mismo tiempo, tratar de reducir los dafios ambientales que genera la
produccién de alimentos (industria, ganaderia, agricultura y pesca) (Organizacion de las
Naciones Unidas, 2018). En este contexto, la acuicultura adquiere una gran relevancia, ya que
el consumo de pescado y marisco puede paliar la necesidad de proteinas en la dieta y garantizar
la disponibilidad de alimento para millones de personas (Reverter et al., 2020). Se prevé que el
consumo de pescado crezca un 27% hasta 2030 (World Bank Group, 2013) , procedente
fundamentalmente de la acuicultura, que para el 2030, también experimentara un crecimiento

del 32% con respecto a 2018 (Food and Agriculture Organization, 2020).

En Espafia, la acuicultura también sigue una tendencia al alza y ocupa una posicién destacada
en la acuicultura mundial. A pesar de ello, el futuro de esta actividad se vislumbra incierto.
Entre los desafios mas apremiantes para la acuicultura esté el cambio climético, que supone una
seria amenaza para la cria de determinadas especies de interés acuicola. De hecho, los impactos
mas severos derivados del cambio climético afectaran a las poblaciones acuaticas sometidas a
circunstancias restrictivas, como son las ubicaciones actuales de la acuicultura, sujetas a
continuos cambios en las propiedades fisicoquimicas del agua. Por ello, estos sistemas de cria

representan un modelo perfecto para estudiar los efectos del cambio climatico.

Concretamente, en Esparfia, se distinguen diversos sistemas de cultivo; zonas intermareales
donde se crian doradas (Sparus aurata) y lubinas (Dicentrarchus labrax), bateas en las rias para
el cultivo del mejillon (Mytilidae sp.), aguas estancadas cercanas a rios para la produccion de
trucha arcoiris (Oncorhynchus mykiss) y jaulas ubicadas en aguas marinas (Asociacion
Empresarial de Acuicultura de Espafia, 2021). En muchos casos, los animales se crian en
contacto con el medio natural aprovechando las condiciones que ofrece, de forma que las
variaciones en parametros ambientales, como la temperatura, tienen una incidencia directa
sobre ellos. Aguellos peces que habitan en medios de agua dulce o salada de menor profundidad
pueden ser los mas comprometidos, puesto que son espacios que sufriran con mayor intensidad
los efectos del cambio climéatico. Por ejemplo, la tenca (Tinca tinca) es una especie muy
apreciada a nivel gastrondmico que se cria en charcas o pequefias lagunas de dehesas, en
regiones como Extremadura o Castilla y Ledn. La tenca sera un taxon muy afectado por las
altas temperaturas, los periodos mas frecuentes de sequia y la eutrofizacion (Garcia y Remiro,

2014). La cria en esteros es otro de los sistemas tradicionales de cultivo que puede verse
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gravemente afectado por el calentamiento global. Los esteros son reservorios de agua salada de
poca profundidad (10 metros aproximadamente), influenciados por las mareas y empleados
para el engorde de diversas especies de peces, asi como para la obtencion de sal. Destacan los
esteros de la costa sur atlantica, ubicados en la bahia de Cadiz y las salinas de la provincia de
Huelva, que se emplean para el cultivo de especies como la dorada (Sparus aurata), la lubina
(Dicentrarchus labrax) y el lenguado (Solea senegalensis) (Asociacion Empresarial de
Acuicultura de Espafia, 2020). En los esteros, las altas temperaturas pueden alterar las
poblaciones de peces de menor tamafio o invertebrados que se encuentran de forma natural en

estos ecosistemas, lo que reduce la disponibilidad de alimento para los peces de acuicultura.

El cambio climatico es una realidad que plantea amenazas inmediatas y futuras para la
seguridad alimentaria mundial. La Convencién Marco sobre el Cambio Climatico (CMCC) de
las Naciones Unidas define este fenomeno como “el cambio de clima atribuido directa o
indirectamente a la actividad humana, que altera la composicion de la atmdsfera mundial y que
se suma a la variabilidad natural del clima observada durante periodos de tiempo comparables”
(Grupo Intergubernamental de Expertos sobre el Cambio Climatico, 2019). Existe un consenso
general de que el mayor impacto del cambio climético es el calentamiento global. El ascenso
gradual y persistente de las temperaturas con el paso de los afios es, sin duda, un peligro serio
para las distintas formas de vida del planeta. Ademas, en las Ultimas décadas se ha registrado
un aumento en la frecuencia e intensidad de las olas de calor marinas y terrestres (Grupo
Intergubernamental de Expertos sobre el Cambio Climético., 2019). Varios estudios muestran
que, en caso de que persistan los altos niveles de emision de CO> actuales, la intensidad media
de las olas de calor aumentara de 3,7°C £ 0,1 a 5,4°C + 0,8 y su duracion crecerade 7,7 £ 0,4 a
95,5 + 35,5 dias (Woolway et al., 2021). En el futuro, el aumento en la incidencia de estos
fendmenos extremos (sequias, inundaciones, olas de calor extremo) puede causar pérdidas muy

importantes a nivel ecolégico y econémico.

En los océanos, los principales efectos del cambio climatico seran la acidificacion debido a la
absorcion del didxido de carbono (CO2) emitido a la atmosfera (Gattuso et al., 2015), el
aumento de la temperatura y la disminucion de oxigeno (O>) disuelto, ya que el aumento de las
temperaturas disminuye su solubilidad en el agua (Plattner et al., 2001). También, tendra lugar
un incremento de la estratificacion, que contribuye a la aparicion de eventos de hipoxia y
eutrofizacion (Grupo Intergubernamental de Expertos sobre el Cambio Climatico, 2019). La
eutrofizacion aparece por un exceso de nutrientes inorganicos en el agua, lo que conduce a un

aumento de la materia organico y el crecimiento acelerado de algas y cianobacterias. Del mismo



modo, las masas de agua dulce también se veran afectadas por estos fendmenos. EI aumento de
la temperatura serd mas acusado en estos medios, puesto que son ambientes de aguas estancadas
y con poca profundidad (lagos, lagunas, estanques, desembocaduras o estuarios). La incidencia
de la temperatura varia con la profundidad, y es que las aguas superficiales se calientan a una
tasa de 0,1°C por década; mientras que las aguas por debajo de los 2000 metros se calientan a
una tasa de 0,05°C por década (Pelegri et al., 2019). Como resultado, los lagos de menor tamafio
y con aguas estancadas, asi como sus habitantes, sufrirdn en un menor tiempo y con mayor

fuerza las consecuencias directas del calentamiento global.

Los cambios en la temperatura del agua afectaran a la distribucion y diversidad de especies,
como muestran estudios de seguimiento realizados en peces (Worm y Lotze, 2021). En general,
las regiones tropicales experimentaran una mayor pérdida de biodiversidad debido al estrés
cronico producido por la subida de las temperaturas. Por el contrario, la diversidad serd mayor
en las zonas templadas, ya que, la tendencia natural de muchas especies propias de climas
calidos sera realizar movimientos hacia los polos colonizando nuevas areas (Worm y Lotze,
2021). Los fendmenos mas dafiinos seran los cambios extremos (olas de calor, tormentas, etc.)
que provocaran altas tasas de mortalidad y la extincién de muchas especies, incapaces de
desarrollar mecanismos de respuesta o adaptacion (Ho y Tang, 2020). Los peces, en particular,
son organismos ectotermos y poiquilotermos, por lo que su temperatura corporal es equivalente
a la temperatura del agua. Por esta razon, son animales muy sensibles a cambios térmicos en el
ambiente, que alteran la homeostasis de todo el cuerpo (Hattori et al., 2020) y tendran un gran
impacto sobre la fisiologia, el metabolismo y el comportamiento (Alfonso et al., 2020). En los
peces, al igual que en la mayoria de los animales, un aumento de la temperatura corporal supone
un gran gasto energético, ya que se acelera el metabolismo (Dell et al., 2011) y estimula un
mayor crecimiento y movimiento. A nivel celular, el calor puede producir la desnaturalizacién
de proteinas, mutaciones en el ADN, dafio oxidativo e incluso muerte celular (Lepock, 2005).
El estrés térmico también se asocia con una mayor vulnerabilidad a sufrir infecciones por la
aparicion de nuevos patdgenos o una menor capacidad de respuesta del sistema inmune (Kim
et al., 2019). Por ultimo, cabe mencionar que el éxito reproductivo se ve gravemente

comprometido por estos factores de estrés (Alfonso et al., 2020).



2. OBJETIVOS

Objetivo general: Evaluar la literatura disponible sobre la influencia del calentamiento global
en la reproduccién de los peces. Ademas, se revisaran las estrategias empleadas por estos
animales para hacer frente al estrés y aquellas herramientas usadas en las instalaciones de

acuicultura para paliar los efectos del cambio climatico.

Obijetivos especificos:

- Determinar los efectos del cambio climéatico sobre los medios acuaticos y relacionar
estos cambios con el aumento de las olas de calor.

- Caracterizar la respuesta fisiologica de los peces frente al estrés térmico haciendo
hincapié en la reproduccion.

- Comprender los mecanismos que permiten a los peces adaptarse a las condiciones
cambiantes del medio.

- Sefialar algunas de las estrategias actuales que se emplean en la acuicultura para hacer
frente al cambio climaético.

- Presentar las perspectivas futuras de la acuicultura y las técnicas que podran ser de

utilidad para mitigar el cambio climatico en la industria acuicola.

3. LA RESPUESTA FISIOLOGICA FRENTE AL ESTRES EN LA
REPRODUCCION

El estrés se define como una situacion en la cual el equilibrio dindmico de un animal,
denominado homeostasis, se ve modificado por la accion de un estimulo intrinseco o extrinseco
(Wendelaar Bonga, 1997). En los peces, la respuesta ante los diferentes factores de estrés es
semejante a la del resto de vertebrados y en ella participan principalmente catecolaminas,
glucocorticoides y hormonas como la prolactina. En estos animales, el cortisol es el principal
glucocorticoide circulante y sus principales funciones son la regulacién del balance
hidromineral y el metabolismo energético (Schreck et al., 2001). En la elaboracion de dichas
respuestas participan tanto el eje hipotalamo-simpatico-cromafin (HSC) como el eje

hipotalamo-pituitaria-interrenal (HPI) (Wendelaar Bonga, 1997).

Las respuestas frente al estrés en peces se pueden clasificar en tres fases: primaria, secundaria
y terciaria. En un primer momento, se genera una reaccion neuroendocrina que consiste en la

sintesis y liberacion de catecolaminas (adrenalina y noradrenalina) (Alfonso et al., 2020) y
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cortisol por parte de las células cromafines e interrenales. Estas hormonas en circulacién activan
determinadas vias metabdlicas (movilizacion de metabolitos y energia) o fisiologicas (p.ej.,
incremento de la presion sanguinea) que participan en la respuesta secundaria (Alfonso et al.,
2020). Finalmente, tendra lugar la Gltima fase (respuesta terciaria), en la que los organismos
manifiestan cambios sistémicos (Barton, 2002). El cortisol induce principalmente cambios de
expresion génica al unirse a receptores del nucleo y las catecolaminas dirigen la movilizacién
de recursos y sustratos energeticos, con el fin de mejorar una respuesta de comportamiento y
lograr la adaptacion (Alfonso et al., 2020). En los teledsteos, la duracion y la magnitud de la
respuesta dependera de la intensidad y el tipo de estrés al que se encuentran sometidos (Aluru
y Vijayan, 2009). Por ejemplo, cuando el estrés que afecta a los peces es un aumento de
temperatura, las catecolaminas inducen la sintesis de proteinas de chogue térmico (Heat Shock
Proteins, HSP) para reparar el dafio por estrés oxidativo (Alfonso et al., 2020) y prevenir la

apoptosis o muerte celular (Roberts et al., 2010).

A grandes rasgos, los cambios genéticos asociados a factores de estrés afectan
fundamentalmente a tres ramas: la reproduccion, el sistema inmunitario y el metabolismo
(Aluru y Vijayan, 2009). Uno de los principales fendmenos observados ante situaciones de
estrés, tanto en peces como el resto de los vertebrados, es la reduccion de la actividad
reproductora (Moberg, 1985). La reproduccidn es un proceso que implica un gasto energeético
y metabdlico muy grande, por lo que una gran mayoria de especies deciden, ante situaciones de
estrés, desviar dichos recursos a otros procesos con el fin de garantizar la supervivencia de los
individuos (Wendelaar Bonga, 1997).

Una amplia variedad de estudios ha demostrado que el estrés produce cambios moleculares a
nivel del eje hipotdlamo-pituitaria-gonadal (HPG) en los peces. El incremento de cortisol en el
torrente circulatorio produce una caida de los niveles plasmaticos de testosterona y 17f3-
estradiol (E2) (Schreck et al., 2001). En los salmonidos, el cortisol inhibe la vitelogénesis
bloqueando la transcripcion de los genes de receptores de esteroides (ER) hepaticos y las
vitelogeninas (Vg) (Lethimonier et al., 2000). Asimismo, la produccion de cortisol en los
machos suprime la sintesis de androgenos, como la 11-ketotestosterona (11-KT) ( Consten et
al., 2002; Goos y Consten, 2002).

Existen diversas situaciones de estrés que pueden afectar a la reproduccion, centrandonos en
este caso en los factores de estrés derivados directamente del cambio climatico. EI aumento de

temperatura, la disminucién del oxigeno disuelto o la acidificacién de las aguas constituyen



importantes factores ambientales de estrés fisico. Dichos parametros provocan grandes cambios
fisioldgicos en los peces; puesto que afectan a la capacidad metabdlica (Schreck y Tort, 2016)
0 a etapas reproductivas como la maduracion, el tiempo de desove o la calidad de los gametos
(Schreck et al., 2001).

4. EFECTOS DEL CAMBIO CLIMATICO SOBRE LA REPRODUCCION.

4.1. ALTERACIONES SOBRE EL EJE PINEAL-CEREBRO-HIPOFISIS-GONADA (BPG)
Y EL EJE ENDOCRINO

La reproduccion en los peces se activa mediante el reconocimiento de una serie de sefiales
ambientales especificas y el traslado de dicha informacion a través del eje pineal-cerebro-
hipéfisis-gonada (BPG). Para ello, los individuos poseen sistemas sensoriales que perciben
tanto estimulos ambientales (temperatura, pH, fotoperiodo) como sociales (feromonas,

presencia de competidores, densidad de poblacion).

La glandula pineal es una estructura fotorreceptora con funcién endocrina, ubicada en la linea
media y que constituye el centro productor de melatonina (Carrillo Estévez, 2009). Desempefia
un rol muy importante en la percepcidon de la informacion sobre el fotoperiodo y la temperatura.
Los niveles de melatonina sufren variaciones diarias y estacionales, actuando como un reloj y
calendario en los teledsteos (Servili et al., 2020). La informacion captada por el 6rgano pineal
se transmite a los sistemas neuroendocrinos para elaborar una respuesta y controlar la
biosintesis de hormonas. En los teledsteos, el hipotdlamo es la principal region del cerebro en
el control y regulacion de la reproduccién. Estas especies carecen de un sistema portal
hipotdlamo-hipofisiario, caracteristico de tetrapodos. En cambio, la hipofisis se encuentra
inervada directamente por axones neuronales del hipotalamo formando el tallo neurohipofisario

(Zohar et al., 2010) que une la hipofisis al hipotalamo.

La hipdfisis consta de dos partes, la adenohipofisis y la neurohipdéfisis, y posee una gran
variedad de tipos celulares con funcion secretora (Ball y Baker, 1969). Las células gonadotropas
de la adenohipofisis producen dos gonadotrofinas (GtHs), la hormona foliculoestimulante
(FSH) y la hormona luteinizante (LH), responsables del desarrollo de las gbnadas. Ademas, la
hipdfisis también presenta regiones que secretan la hormona liberadora de gonadotropina
(GnRH) (Dufour et al., 2010), que estimula la sintesis de gonadotrofinas (Mousa y Mousa,
2003).



Las altas temperaturas pueden modificar la expresion de genes especificos del eje BPG, dando
como resultado alteraciones en el desarrollo gonadal o el desove (Miranda et al., 2013). En el
cerebro, por ejemplo, se ha podido constatar que la variante hipofisiotrépica de GnRH se ve
afectada por las altas temperaturas. Asimismo, las altas temperaturas han mostrado en diversos
estudios que son capaces de reducir o inhibir la expresion de los genes de las subunidades de
FSH-4 y LH- g tanto en machos como en hembras (Elisio et al., 2012). Otros estudios han
demostrado que la exposicion a altas temperaturas en especies como el pejerrey (Odontesthes
bonariensis) pueden llegar a alterar los niveles plasmaticos de esteroides gonadales, modificar
la sintesis de Vg, esenciales para el crecimiento secundario del ovocito, y variar la expresion
de GtHs a nivel cerebral, pituitario y gonadal (Elisio et al., 2012). Todas estas alteraciones
pueden, en ultima instancia, promover la regresion gonadal, lo que afecta a la gametogeénesis,
la produccion de hormonas esteroideas y el desove. Estos puntos seran tratados en profundidad

a lo largo de los siguientes apartados.

4.2. ALTERACIONES SOBRE LAS HEMBRAS

La ovogénesis es el proceso que transcurre desde la formacion de las células germinales
primordiales (PGCs) hasta el desarrollo de un 6vulo maduro, listo para ser fecundado (Carrillo
Estévez, 2009).

Estrés térmico

1) Cortisol y catecolaminas 1
2) Aumento del metabolismo, proteinas de

- fase aguda, respuesta inmune, etc.
3) Aumento de la mortalidad y cambios en
el comportamiento o la reproduccion.

Adelanto, retraso o
inhibicidn del desove.

Cambios fenoldgicos y

migraciones.
Crecimiento primario Crecimiento secundario y vitelogénesis Maduracidn Ovocito maduro

—> | OVULACION
Calidad final

Fases iniciales ’_ Maduracién final (FOM) ] Yamato =

| Fertilidad =

| niveles de E, | atresia folicular | Integridad del corion
1 sintesis de vitelogenias | sobremaduracién l Lipidos =
Cambios en FSH y LH | sintesis de 17,20 pp Acidos grasos
Cambios morfologicas y Cambios genéticos
Ovario bioguimicos. Estrés oxidativo
"Agua

Figura 1. Etapas de la ovogénesis y los efectos del estrés térmico sobre ellas.



Los efectos de las altas temperaturas sobre la reproduccion en las hembras son muy variables y
pueden alterar desde el desarrollo de los gametos hasta procesos finales como el desove y la
maduracion. Existen ciertas fases de la ovogénesis que resultan mas sensibles al calor que otras,
y las respuestas variaran en funcion del tiempo de exposicion y la especie (Figura 1) (Alix et
al., 2020).

4.2.1. FASES INICIALES DE LA OVOGENESIS

En las primeras fases, se produce la multiplicacion de las ovogonias y su transformacion en
ovocitos de primer orden. Posteriormente, el ovocito experimenta un crecimiento primario que
da lugar al alvéolo cortical y un crecimiento secundario, denominado vitelogénesis, un proceso
regulado fundamentalmente por E. En la etapa de vitelogénesis, el ovocito aumenta de tamafio
por la acumulacion de nutrientes (proteinas de la yema, Vg y lipidos) en granulos de vitelo,
necesarios para el desarrollo del futuro embrion (Sullivan y Yilmaz, 2018). Mdltiples estudios
muestran que la vitelogénesis se ve afectada por diversos factores de estrés como la
temperatura, lo que se traduce, por ejemplo, en una disminucion de la sintesis de la proteina

Vg, que forma parte del vitelo (Lethimonier et al., 2000).

Los incrementos de temperatura provocan cambios conformacionales en proteinas como las
hormonas FSH y LH, asi como sus receptores celulares (Pankhurst y Munday, 2011). El
aumento de temperatura también hace que las hormonas esteroideas (estrogenos y andrdgenos)
formen agregados incapaces de atravesar las membranas plasmaéticas y de interaccionar con sus
receptores intracelulares (Pankhurst y Munday, 2011). Como no penetran en el interior de las
células y son solubles en agua, estos complejos se eliminan rapidamente a través de la orina.
Por ejemplo, en condiciones de temperaturas elevadas se observa que los niveles plasmaticos

de E sufren una fuerte disminucion en muchas especies (Miranda et al., 2013).

4.2.2. MADURACION FINAL DE LOS OVOCITOS (FOM)

La maduracion es la etapa en la que finaliza la primera division meidtica y es una de las fases
mas sensibles a los cambios de temperatura. En esta fase, los ovocitos sufren cambios muy
importantes, como la condensacion de cromosomas, la extrusion del primer corpdsculo polar,

la ruptura de la vesicula germinal y la clarificacion del citoplasma (Carrillo Estévez, 2009).

Cuando la maduracion se desarrolla a altas temperaturas se producen alteraciones morfologicas
en los ovocitos y un incremento de la atresia folicular (Alix et al., 2020). La atresia es un
programa de degeneracion que sufren ciertos ovocitos durante su desarrollo. Se trata de un

proceso que ocurre de forma natural como mecanismo de autorregulacion, pero se produce con



una frecuencia mayor en poblaciones sometidas a un alto grado de estrés o presion (Valdebenito
et al., 2011). Como se comenta anteriormente, la variacion de factores como la temperatura o
salinidad pueden contribuir a un aumento de la tasa de atresia folicular, lo cual ha sido
demostrado en especies como el esturion blanco (Acipenser transmontanus) (Linares-Casenave

et al., 2002) y el pejerrey (Odentesthes bonariensis) (Miranda et al., 2013).

Por otra parte, la sobremaduracion es uno de los factores mas perjudiciales para la calidad de
los ovocitos (Rime et al., 2004). En la mayoria de los peces, los ovocitos en metafase 1l se
liberan durante la ovulacion al lumen del ovario, donde permanecen hasta que se dan las
condiciones ambientales adecuadas para el desove. Sin embargo, si no se dan los factores
ambientales oportunos, los ovocitos no son expulsados al exterior y se acumulan, sufriendo una
degradacion denominada sobremaduracion (Samarin et al., 2015). Las altas temperaturas son
uno de los factores desencadenantes de este proceso. En la trucha arcoiris (Oncorhynchus
mykiss), Davies y Bromage (2002) observaron que, las hembras criadas a temperaturas
superiores a las Optimas durante la maduracion generaban ovocitos con signos evidentes de
sobremaduracion (blancos con el centro rojizo). En general, los ovocitos sufren una serie de
cambios morfoldgicos y bioquimicos que se traducen en pérdidas de calidad y viabilidad de los
ovocitos que envejecen. Los signos son especificos de cada especie y algunos son: mayor
tamafio, forma ovalada, cambio de coloracion, aumento del contenido de agua, triploidia, etc.
(Samarin et al., 2015; Valdebenito et al., 2015).

4.2.3. CALIDAD DE LOS OVOCITOS

El estrés térmico también tiene un impacto negativo sobre distintos parametros que dictaminan
la calidad de los ovocitos (Alix et al., 2020). Algunos de ellos son: la morfologia de los huevos,
pardmetros fisicoquimicos (fluido ovérico), la integridad de la membrana, la composicién
bioquimica o el metabolismo energético (Servili et al., 2020). El tamafio de los huevos también
puede verse afectado por las altas temperaturas y el resultado varia en funcion de la fase de la
gametogeénesis afectada por el choque térmico. Asimismo, estas condiciones ambientales
alteran la formacion del corion y la membrana externa, lo que causa un importante aumento de
la tasa de mortalidad durante el desarrollo embrionario, ya que aumenta la vulnerabilidad a las
infecciones (Sandstrém et al., 1995). Por Gltimo, también se detectan cambios bioquimicos y
moleculares en el ovocito, ya que aumenta el contenido de agua e iones (Fe*, Ca?*) y disminuye
la presencia de acidos grasos y lipidos. Estas moléculas son vitales para el desarrollo temprano
del embrion, ya que constituyen componentes esenciales de membranas celulares (Samarin et

al., 2015). Al mismo tiempo, se observan cambios en los transcritos de mMRNA maternos



involucrados en el desarrollo neural (Colson et al., 2019), un aumento de especies reactivas de
oxigeno (ROS) y estrés oxidativo (Alix et al., 2020).

4.2.4. EL DESOVE

El desove consiste en la liberacion del ovocito en metafase 11, acompafiada de la ruptura de la
capa folicular a través de la accién de enzimas proteoliticas especificas (Lubzens et al., 2010) .
El embridn se desarrolla practicamente de forma autosuficiente dependiendo casi en su totalidad
de los nutrientes (vitaminas), hormonas o material genético (MRNA materno) incorporados al

ovocito durante su desarrollo.

El desove se ve afectado por cambios fenoldgicos asociados al calentamiento global. Las altas
temperaturas pueden adelantar, retrasar o incluso inhibir la liberacion de los huevos

dependiendo de la especie o el tiempo de exposicion (Alix et al., 2020).

En los peces, la reproduccion es de caracter estacional y en ella, influyen esencialmente la
temperatura y el fotoperiodo. Estos dos pardmetros controlan el momento de desove,
asegurando que las condiciones ambientales en el exterior son indicadas para la fecundacion y
desarrollo embrionario. De esta forma, las especies hacen coincidir el desarrollo de los alevines

con la mejor época para su supervivencia (Bromage et al., 2001).

El cambio climéatico no afecta directamente al fotoperiodo, pero si genera movimientos de
migracion o dispersion en las poblaciones. Aquellas especies que se adapten con mayor
facilidad a las altas temperaturas realizan movimientos de expansién. Como consecuencia, una
gran variedad de especies se ha desplazado hacia los polos (Vergés et al., 2019). En estas zonas,
si que existen grandes diferencias en el fotoperiodo y los peces puede sufrir retrasos en la

maduracion y el desove, lo que conlleva una disminucion del éxito reproductivo.

En las especies que desovan en otofio, la exposicion a calor en las fases iniciales retrasa el
momento de desove. Lo contrario sucede en especies que desovan en primavera, que adelantan
la época de freza. Ambos procesos estan directamente relacionados con los niveles de
estrogenos (E2) (Servili et al., 2020). Las altas temperaturas suprimen la sintesis de 17,200-
dihidroxi-4-pregnen-3-ona (17,20 BP), el esteroide inductor de la maduracion producido en
respuesta a la LH (Gillet et al., 2011). Como resultado, se produce un retraso en la maduracion,

ovulacion y desove.
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4.3. ALTERACIONES SOBRE LOS MACHOS

La espermatogénesis es el proceso de desarrollo de las células germinales masculinas, desde las
células madre espermatogoniales hasta los espermatozoides maduros (Weltzien et al., 2004).
Se puede dividir en tres fases: la fase de espermatogonias, la fase meiotica y la espermiogénesis
que finaliza con la produccion de espermatozoides (Figura 2) (Weltzien et al., 2004).

4
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Figura 2. Etapas de la espermatogénesis y los efectos del estrés térmico sobre ellas.

En los teledsteos, los testiculos estan formados por el compartimento lobular e intersticial y son
de color blanquecino, alargados y rodeados por tejido conjuntivo (tunica albuginea). En el
compartimento lobular, se encuentran las espermatogonias rodeadas por las células somaticas
de Sertoli, organizadas en espermatocistes (Dadras et al., 2019). Las células de Sertoli se
encargan del mantenimiento de las células germinales, constituyen la barrera hematotesticular
y permiten el desarrollo de los espermatozoides. Por otra parte, el tejido intersticial contiene
células somaticas de Leydig, tejido conectivo, vasos sanguineos y linfaticos, fibroblastos y
fibras nerviosas (Carrillo Estévez, 2009; Islam et al., 2022). Las células de Leydig participan
en la sintesis de androgenos, siendo los mas importantes aquellos que poseen &tomos de oxigeno

asociados al carbono 11, como la 11-ketotestosterona (11-KT) (Piferrer et al., 1993).
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4.3.1. ETAPAS INICIALES DE LA ESPERMATOGENESIS
En la primera fase, las espermatogonias (2n) se encuentran en division activa y algunas entran
en meiosis. A continuacion, aparecen los espermatocitos de primer orden (2n) que, tras la

primera division meidtica, se convierten en espermatocitos de segundo orden (n).

Los primeros estadios de la espermatogénesis son muy sensibles a las altas temperaturas, como
muestran los estudios realizados en carpa (Cyprinius carpo) (Consten et al., 2002). Cuando los
peces se topan con factores estresantes, los niveles de cortisol en sangre aumentan rapidamente.
En muchos casos, el aumento de cortisol puede causar el retraso del inicio de la
espermatogénesis, la regresion gonadal total o parcial y la disminucion de los niveles
plasmaticos de 11-KT y testosterona (Consten et al., 2001). La 11-KT regula la proliferacion y
diferenciacion de las espermatogonias en salménidos y otros grupos (Carrillo Estévez, 2009),
por lo que una caida de sus niveles reduce la division de espermatogonias (Servili et al., 2020).
En los testiculos, el cortisol actia de forma directa sobre la esteroidogénesis y de forma no

indirecta disminuyendo la secrecion de LH, tal como muestran los trabajos de Consten et al.

4.3.2. ETAPAS FINALES DE LA ESPERMATOGENESIS

En la tltima fase de la espermatogénesis se producen espermatidas haploides (n) que sufren un
proceso de diferenciacion muy intenso para dar lugar a los espermatozoides (n). Cuando finaliza
la maduracion, los espermatocistos expulsan los espermatozoides a la luz de los tabulos. Tras
recorrer los conductos espermaticos, se liberan al medio acuético a través del poro urogenital.

Este proceso se encuentra condicionado por los parametros fisicoquimicos del agua.

La exposicién a temperaturas elevadas de forma prolongada durante las etapas finales puede
reducir el nimero de espermatozoides y el volumen del semen. El descenso de espermatozoides
maduros y viables puede estar relacionado con procesos de apoptosis como indican los estudios
realizados en lota (Lota lota) (Ashton et al., 2019). Ademas, tal y como se observa en las
hembras, el momento de la liberacion del fluido seminal puede verse alterado y en el caso de
que la liberacién de los gametos en machos y hembras no esta sincronizada, no se producira la
fecundacion (Alix et al., 2020).

4.3.3. CALIDAD SEMINAL

La calidad del semen puede afectar a la viabilidad de los embriones. Hay ciertos parametros
macroscopicos que pueden usarse como indicadores de la calidad seminal, como la motilidad
de los espermatozoides, la densidad o la composicién seminal (Valdebenito et al., 2015).

Algunos factores que afectan a la composicion y calidad seminal son la alimentacion, el estrés,
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la genética o las condiciones ambientales como la temperatura. En ejemplares de trucha (Salmo
trutta) se observé cdmo las altas temperaturas reducian la actividad de las peroxidasas y
lisozimas del fluido seminal (Lahnsteiner y Leitner, 2013), enzimas con actividad antioxidante
y antimicrobiana respectivamente. Ademas, otros estudios reflejan que la calidad del semen
puede ser mayor en individuos criados a baja temperatura, al aumentar la motilidad espermética

y disminuir la osmolaridad (Robles et al., 2003).

La motilidad espermatica es un factor determinante para que tenga lugar la fecundacién de los
ovocitos. Se usan varios parametros para evaluar esta actividad como la denominada “duracion
de motilidad” o el porcentaje de espermatozoides motiles que se visualizan en una muestra de
semen, empleando para ello programas de analisis informéatico (Dreanno et al., 1998). La
velocidad y la trayectoria del movimiento (linear, no linear o circular) son dos de las cualidades
mas importantes para el éxito del proceso reproductivo (Alavi y Cosson, 2005). Como en los
peces la fecundacién es externa, las caracteristicas del medio son cruciales para la correcta
motilidad de los espermatozoides. Algunas de las propiedades mas influyentes son la presion
osmotica, el pH, la concentracion de iones y la temperatura. Las consecuencias del cambio
climético, como la acidificacion del medio acuatico o el aumento de la temperatura ambiental,

tendrén un gran impacto sobre la motilidad espermatica (Alavi y Cosson, 2005).

4.4. ALTERACIONES SOBRE EL DESARROLLO EMBRIONARIO TEMPRANO Y LOS
PRIMEROS ESTADIOS DE VIDA.

La temperatura también influye sobre el tamafio de las larvas eclosionadas, la tasa de desarrollo
y su supervivencia. Generalmente, las larvas de los peces son muy sensibles a las fluctuaciones
ambientales y por tanto, serdn muy vulnerables a los fendmenos asociados al cambio climético
(Pankhurst y Munday, 2011). La temperatura tiene un efecto significativo sobre la tasa de
desarrollo embrionario. En muchas especies, las tasas de desarrollo aumentan con la
temperatura, lo que significa que disminuye el tiempo de incubacion. El principal problema es
que la eclosion puede producirse en un momento inadecuado (Pankhurst y Munday, 2011).

Igualmente, la temperatura afecta al metabolismo, crecimiento y duracion del estado larvario
en los peces (Benoit et al., 2011). Frecuentemente, se observa un aumento de la tasa metabolica
(mayor consumo de O), mientras que la duracién de la fase larvaria disminuye (Blaxter, 1991).
La mortalidad en los alevines es muy alta en condiciones normales, por la abundancia de

depredadores y la baja disponibilidad de alimento. Sin embargo, un aumento moderado de las
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temperaturas podria resultar beneficioso para su supervivencia, puesto que al disminuir la
duracion de la fase larvaria, la exposicion a multiples peligros sera menor (O’Connor et al.,
2007). Por ultimo, también es importante destacar que las larvas son mas sensibles que los
adultos a la acidificacion del agua (Pankhurst y Munday, 2011), que produce alteraciones sobre

el sistema sensorial, olfativo y el comportamiento de los peces (Dixson et al., 2010).

5. DETERMINACION Y DIFERENCIACION DEL SEXO EN LOS PECES

La determinacion sexual es el proceso que define el destino de las gonadas y establece el sexo
del individuo (Hattori et al., 2020), mientras que la diferenciacion sexual se define como la
transformacion de una génada indiferenciada en un ovario o testiculo, dando lugar al
denominado sexo fenotipico. Generalmente, la determinacion sexual es genética (GSD), basada
en la informacién contenida en los cromosomas sexuales X e Y (factores sexuales principales)
y en otros factores de menor relevancia presentes en los autosomas. En los peces, se ha
identificado el gen dmrtl (Doublesex and mab-3 related transcription factor 1), equivalente al
gen SRY (Sex-Determining Region Y) de mamiferos, que participa en la diferenciacion sexual

testicular y se encuentra conservado en muchos otros vertebrados (Marchand et al., 2000).

Sin embargo, hay ciertos grupos de vertebrados (reptiles y peces) que poseen una determinacion
sexual ambiental (ESD), influenciada por cambios en ciertas variables ambientales como la
temperatura (TSD). En este caso, el sexo se define transcurrido un periodo de tiempo tras la
fecundacion y no hay diferencias genéticas consistentes entre los dos sexos (Ospina-Alvarez y
Piferrer, 2008). En los peces, la TSD un fenébmeno poco comin y en cambio, es mucho mas
frecuente encontrar especies con una determinacion sexual genotipica afectada por la

temperatura (interaccion genotipo-ambiente) o GSD+TE (Ospina-Alvarez y Piferrer, 2008).

La combinacion de los procesos de determinacion y diferenciacion sexual, establece la
proporcion de sexos en las poblaciones (Carrillo Estévez, 2009). El “sex-ratio” es un parametro
béasico en ecologia y suele ser cercano al 1:1 (50% machos y 50% hembras) en la mayor parte
de las especies. La proporcion de sexos influye en la estructura y la dindmica de las poblaciones,

determina su potencial reproductivo y, por ende, la supervivencia de una especie (Hardy, 2002).

El estudio del efecto del calentamiento global sobre la determinacion y diferenciacion sexual

en los peces se centra fundamentalmente en la ESD. Los parametros ambientales se dividen en
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factores bidticos (densidad de poblacion) o factores abioticos; entre los que destacan la
temperatura, el pH o el O2 disuelto (Hattori et al., 2020).

5.1. MECANISMOS MOLECULARES IMPLICADOS EN LA DIFERENCIACION
SEXUAL

La informacion disponible sugiere que la temperatura, junto con otros factores ambientales,
afecta fundamentalmente al proceso de diferenciacion sexual (Baroiller y D’cotta, 2001). En
los peces, los niveles endogenos de esteroides sexuales establecen la direccion hacia un sexo u
otro (Baroiller y D’cotta, 2001). Diversos estudios han comprobado que el tratamiento con
esteroides sexuales exdgenos durante las etapas iniciales del desarrollo larvario puede anular la

diferenciacion sexual determinada genéticamente (Patil y Gunasekera, 2008).

A pesar de la gran variedad de procesos que intervienen en la determinacion y diferenciacion
sexual en teleGsteos, existe un factor altamente conservado que cataliza la sintesis de
estrogenos, estrona (E1) y E»2, y desempefia un papel clave en la diferenciacion ovarica. Se trata
de una enzima gonadal denominada aromatasa, codificada por el gen cyp19a, localizada en el
reticulo endoplasmatico liso de las células esteroidogénicas (Guiguen et al., 2010). EI gen que
codifica para esta enzima se encuentra duplicado (dos isoformas) y se distinguen la aromatasa
ovarica (gen cypl9ala) y la aromatasa cerebral, que no presenta una actividad decisiva en la

diferenciacion gonadal temprana (Patil y Gunasekera, 2008).

La aromatasa P450 lleva a cabo la transformacién de testosterona en estrégenos, de forma que,
si se inhibe su actividad, los peces con un genotipo de hembra se convierten en individuos con
un fenotipo de macho; como muestran multiples estudios efectuados con salmoén real
(Oncorhynchus tshawytscha) (Piferrer et al., 1994) o platija (Paralichthys olivaceus) (Kitano
et al., 2000), entre otros. Por tanto, el gen cypl9ala desempefia un papel crucial en la
diferenciacion ovérica y guia la inversion sexual inducida por temperatura (Shen y Wang,
2014). La transcripcion de este gen se encuentra regulada por el receptor de la hormona FSH
(fshr) y el factor transcripcional foxI2 (Yamaguchi et al., 2007), necesario para la diferenciacion
de las células de la capa granulosa y el mantenimiento de los ovarios (Schmidt et al., 2004). La
expresion de foxI2 es proporcional a la del gen cypl9a (Shen y Wang, 2014) y su funcion es
activar la expresion del gen de la aromatasa gonadal en el nucleo, y la consiguiente sintesis de

E> y E1a partir de testosterona y androstenediona respectivamente (Carrillo Estévez, 2009).
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5.2.LOS EFECTOS DEL CAMBIO CLIMATICO SOBRE LA DIFERENCIACION
SEXUAL EN PECES.

La mayoria de los estudios apuntan en la misma direccion e indican que el incremento
irreversible de la temperatura se traducira en una “masculinizaciéon” de las poblaciones de
peces, lo que conlleva importantes cambios en la dinamica y viabilidad poblacional. Se calcula
que un incremento de 1,5°C a 4°C en la temperatura del agua va a modificar el sex ratio a 3:1

(machos: hembras) en determinadas poblaciones (Ospina-Alvarez y Piferrer, 2008).

En los vertebrados no mamiferos, los estrégenos son esenciales para la diferenciacion ovarica.
Por tanto, la supresion del gen cyp19ala conduce a la masculinizacion de hembras genotipicas
(Diaz y Piferrer, 2017). La enzima aromatasa es muy sensible a las variaciones térmicas y su
regulacién génica esta fuertemente influenciada por los cambios ambientales. Por ejemplo, en
la lubina europea (Dicentrarchus labrax), una especie con GSD y ESD, se ha observado un
aumento de la poblacién masculina cuando las temperaturas sobrepasan los 17°C (Navarro-
Martin et al., 2009), puesto que se produce la metilacion de los nucle6tidos CG en el promotor
del gen cypl9ala, reprimiendo la sintesis de E> y la capacidad de foxI2 de activar la
transcripcion (Navarro-Martin et al., 2011). Estos resultados muestran la evidencia de que la
epigenética participa en la regulacion de la determinacion del sexo y la gonadogénesis (Piferrer,
2013). Los patrones de metilacion son distintos en machos y en hembras, de forma que, su
modificacion por culpa de la temperatura, puede variar el fenotipo y promover el cambio de
sexo (Shen y Wang, 2014). Algunos autores postulan que la epigenética podria funcionar como
un nexo entre la genética, el medio ambiente y las hormonas (Zhang y Ho, 2011) a través de
procesos como la metilacion, modificacion de histonas o remodelacion de la cromatina, entre
otros (Hattori et al., 2020). Ademas, hay estudios que demuestran que estos mecanismos se

transmiten de generacion en generacion.

Como respuesta frente al estrés térmico, aumentan los niveles de cortisol en sangre, lo que
induce la inversion sexual de hembra hacia macho. El aumento de la concentracion de cortisol
bloquea la proliferacion de PGCs, inhibe la expresion del gen fshr (regulador transcripcional
del gen cypl9ala) y produce la sobreexpresién del gen de la hormona antimilleriana (gen amh),
propio de individuos macho. A su vez, induce un aumento en los niveles de 11-KT y

testosterona (Hattori et al., 2009). En resumen, varios estudios muestran que el cortisol ejerce
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un papel importante en la diferenciacion testicular principalmente en especies con TSD, como

el pejerrey (Odontesthes bonariensis) (Hattori et al., 2009).

Ademas de la temperatura, existen estudios que muestran como la hipoxia puede alterar la
diferenciacion sexual. La hipoxia es capaz de incrementar la proporcién de machos en una
poblacion e interrumpir la migracion de las PGCs como se ha observado en embriones de pez
cebra (Danio rerio) (Shen y Wang, 2014). Otro factor abidtico que puede alterar el sex ratio en
especies de ciclidos (Reddon y Hurd, 2013) es el pH. Los pH acidos conducen a una mayor
proporcién de machos; mientras que los pH basicos inducen la diferenciacion ovérica (Hattori
et al., 2020).

6. MECANISMOS DE ADAPTACION A LOS CAMBIOS AMBIENTALES

La evolucidn, junto con la seleccidn natural, tratan de lograr la adaptacion del organismo al
entorno en un proceso que transcurre durante muchas generaciones (Hattori et al., 2020). En
los peces se distinguen dos formas de lograr un mayor desempefio en el nuevo entorno, la
aclimatacion y la adaptacion. La aclimatacion se define como un proceso que permite al
individuo adaptarse a los cambios ambientales gracias a su plasticidad fisioldgica, fenotipica o
de comportamiento (Munday, 2014). Por otro lado, la adaptacion supone la seleccion de
aquellas variantes genéticas que pueden responder con mayor éxito ante los desafios del
entorno. Generalmente, la aclimatacion ocurre en periodos de tiempo breve y en contra, la
adaptacion se produce a través de varias generaciones (Somero, 2005). En el contexto del
cambio climatico, se espera que la mayoria de especies no sean capaces de adaptarse lo
suficientemente rapido a los cambios ambientales como para poder amortiguar sus efectos
(Whitehead et al., 2017).

El potencial de adaptacion al cambio climatico depende de una amplia diversidad de factores
gue incluyen: la variacion genética, el tamafio de las poblaciones, el tiempo de generacion y la
conexion entre poblaciones, que determina la posibilidad de que los genotipos que mayor
tolerancia ofrezcan se puedan propagar y perdurar en una especie (Munday et al., 2008).

Hay evidencia de que los peces generan respuestas adaptativas frente a las condiciones
ambientales. Por ejemplo, el estudio de diferentes poblaciones de timalo (Thymallus thymallus),
especie perteneciente a la familia Salmonidae propia de aguas dulces, mostr6 que las

poblaciones presentes en lagos mas frios habian desarrollado mecanismos para combatir las
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bajas temperaturas durante el desarrollo temprano (Kavanagh et al., 2010). Los peces
desarrollan mecanismos adaptativos de base genética, como ciertos polimorfismos de un solo
nucleotido (SNP) o diferencias en la expresion de determinados genes, asociados a cambios en
la temperatura (Crozier y Hutchings, 2014). Estas pequefias modificaciones genéticas dan lugar
a la aparicién de genotipos resistentes que se establecen dentro de una poblacion (Petitjean et
al., 2019). Uno de los casos mas llamativos es el de la especie Fundulus heteroclitus, que habita
en estuarios con un alto indice de contaminacion (Reid et al., 2016). Los estudios a nivel
transcriptomico mostraron que las poblaciones capaces de sobrevivir a niveles letales de
toxicidad poseian modificaciones en determinados genes como el receptor de hidrocarburos
arilos (AHR), lo que les proporcionaba la capacidad de tolerar situaciones tan extremas (Oziolor
et al., 2014; Reid et al., 2016).

Algunas de las respuestas adaptativas frente al cambio climatico afectan a la fenologia, la edad
de maduracion sexual o el crecimiento. Por ejemplo, los salmones han adaptado su migracion
a la temperatura del agua (Crozier y Hutchings, 2014). Se ha observado que cuando realizan
migraciones mas tempranas se produce una mayor mortalidad de juveniles debido a un
desajuste entre las temperaturas del rio y del océano (Russell et al., 2012) por lo que se ha

producido un retraso en el inicio de la migracion.

Un proceso muy estudiado en los ultimos afios es la aclimatacion transgeneracional, que permite
a los peces adaptarse de forma parcial o total a los efectos del cambio climéatico (Munday, 2014).
La plasticidad transgeneracional hace referencia a los cambios fenotipicos que se producen en
la descendencia como resultado del entorno o ambiente experimentado por los progenitores.
Varios estudios muestran como los peces son capaces de aclimatarse a los cambios térmicos

por medio de la plasticidad transgeneracional.

La aclimatacion transgeneracional constituye una forma de herencia no genética (Bonduriansky
y Day, 2008) y ocurre por una mejor nutricion de la descendencia, a través de la transmisién de
proteinas u hormonas beneficiosas y mediante marcas epigenéticas que se heredan e influyen
en la regulacion de determinados genes (Munday, 2014). La epigenética y los transposones son
mecanismos moleculares sensibles a variaciones en el medio ambiente. En respuesta al estrés,
la interacciones entre estos elementos genéticos dan lugar a nuevos genotipos y fenotipos a
tiempo real para poder combatir los factores estresantes (Rey et al., 2016). La epigenética
produce nuevos fenotipos mediante el silenciamiento o la activacion de determinados genes sin

modificar la secuencia de ADN (Richards et al., 2012). Ademas, las marcas epigenéticas se
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pueden transmitir de generacion en generacion conformando un proceso evolutivo. Por otra
parte, los transposones son secuencias de ADN que pueden moverse de unas zonas del genoma
a otras de forma autonoma. Las sefiales ambientales son capaces de estimular su movilizacion
y al insertarse en regiones distintas del genoma producen nuevos genotipos, creando una

respuesta adaptativa (Rey et al., 2016).

7. GESTION DEL ESTRES TERMICO EN LA ACUICULTURA

Laacuicultura dispone de diversas herramientas para combatir los efectos del cambio climatico.
En el futuro, serd muy importante el empleo de especies robustas y genotipos poco sensibles a
cambios ambientales. Se definen como robustos aquellos peces que son menos vulnerables a
sufrir infecciones parasitarias y otras enfermedades, y que al mismo tiempo, pueden

desarrollarse y persistir en un rango amplio de condiciones (Sae-Lim et al., 2017).

Una de las herramientas mas utilizadas es la seleccion y conservacion de lineas genéticas con
mayor tolerancia térmica. Como indica el apartado anterior, existen varios estudios que
muestran la capacidad que tienen algunas poblaciones de generar genotipos resistentes a las
altas temperaturas (Klerks et al., 2019). La seleccién y el cultivo de estos genotipos podria
reducir las pérdidas economicas asociadas al cambio climatico. También, se han identificado
diversos marcadores moleculares asociados a la tolerancia térmica como los niveles de lactato
en sangre, la actividad de la enzima catalasa o la respuesta antioxidante, que pueden ser muy

utiles en la seleccion y la cria en la acuicultura (Lu et al., 2016).

También, se lleva a cabo la suplementacion de la dieta con diversos nutrientes como vitaminas,
utilizados como herramienta para mitigar condiciones adversas en la acuicultura. La dieta
desempefia un papel muy importante en el proceso reproductivo, ya que; por ejemplo, determina
los nutrientes presentes en el ovocito (Lavens et al., 1999), y también, controla el desarrollo y
crecimiento de los individuos. Entre todos los nutrientes esenciales, destacan los acidos grasos
poliinsaturados y las vitaminas E, A y C, cruciales para la fecundacion, el crecimiento y el
desarrollo embrionario (Palace y Werner, 2006). Existen varios estudios que indican que los
juveniles de peces que reciben dietas suplementadas con acido ascorbico (vitamina C)
responden mejor ante eventos de hipoxia (Henrigue et al., 1998) y estrés térmico (Chen et al.,
2003). Por otra parte, uno de los principales desafios a los que se enfrenta la acuicultura es la
reduccion del uso de harinas y aceites de pescado para la dieta, con el fin de lograr una
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produccién mas sostenible. Una alternativa a estos compuestos es la combinacién de aceites
vegetales de palma y colza, que ha resultado ser una buena opcion para el crecimiento de

juveniles de dorada sometidos a estrés térmico (Riera-Heredia et al., 2020).

Asimismo, se ha probado a suplementar la dieta con probio6ticos, microorganismos vivos,
pertenecientes a géneros como Lactobacillus o Bacillus, que confieren un beneficio a la salud
de los individuos (Mohapatra et al., 2013). El tratamiento con probioticos aumenta la
colonizacién bacteriana en el intestino (Rollo et al., 2006), estimula la actividad del sistema
inmune y mejora el crecimiento de los peces (Carbone y Faggio, 2016). Por tanto, el uso de
probidticos supone una estrategia muy importante para ayudar a los peces a luchar frente a
estreses de distinta naturaleza. También, se pueden utilizar prebidticos para combatir
infecciones y enfermedades. Los prebi6ticos son fibras no digeribles fermentadas por enzimas
intestinales y bacterias comensales. Estos compuestos son importantes inmunoestimulantes y
acttan a diversos niveles de la respuesta inmune innata, puesto que estimulan la fagocitosis y

la actividad de las lisozimas, entre otros (Carbone y Faggio, 2016).

De la misma forma, se han adoptado otras estrategias para disminuir el impacto del estrés
térmico sobre la reproduccion, como el uso de instalaciones que permiten controlar la
temperatura durante los periodos mas sensibles del ciclo reproductivo (Pankhurst y King,
2010). A pesar de que ofrecen una gran seguridad, se requiere de una inversion muy elevada y
es una opcion dificil de escalar y poco viable. También, se han utilizado tratamientos con
hormonas exdgenas, como la GnRH, para compensar los efectos inhibitorios de la temperatura
sobre el eje endocrino (Anderson et al., 2017). Algunas alternativas estudiadas incluyen el uso
de la hormona liberadora de LH (LHRH) capaz de anular el efecto inhibitorio de las altas
temperaturas sobre la maduracion de los ovocitos (Vikingstad et al., 2008) o el empleo de
agonistas de la hormona GnRH para estimular la FOM y reducir la atresia folicular (Corriero et
al., 2007).

8. DISCUSION Y PERSPECTIVAS FUTURAS

Esta demostrado que la temperatura puede inhibir la reproduccién en una amplia variedad de
taxones. La principal diferencia entre las distintas especies es la temperatura absoluta a la que
se observan los efectos supresores. De forma general, en las especies que habitan en aguas frias,

los efectos inhibitorios aparecen a temperaturas de entre 11°C y 12°C. Por otro lado, en el caso
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de especies que viven en aguas templadas las temperaturas deben ser cercanas a 24°C
(Pankhurst y Munday, 2011). Por altimo, las especies tropicales, que pueden ser las méas
afectadas puesto que conviven con temperaturas extremas, sufren alteraciones en la

reproduccion cuando las temperaturas son superiores a 30°C (Donelson et al., 2010).

A la hora de realizar modelos para predecir los efectos del cambio climatico, hay que tener en
cuenta la capacidad de adaptacion de los peces (Hattori et al., 2020). Los resultados actuales
muestran que el estrés térmico durante las primeras etapas de la vida puede afectar
negativamente a la reproduccion (Pankhurst y Munday, 2011). Sin embargo, se observa que, en
condiciones de alta temperatura, el rendimiento de la descendencia de adultos sometidos a estrés
térmico es mayor. En este caso, a través mecanismos moleculares como modificaciones
epigenéticas (metilacion, modificacion de histonas, ARN no codificante), los peces son capaces
de responder a las variaciones ambientales y hacer frente al calentamiento global (Butzge et al.,
2021). Un estudio reciente, que emplea la trucha arcoiris (Oncorhynchus mykiss) como modelo
experimental, muestra que la descendencia F1 de individuos sometidos a altas temperaturas
durante su etapa juvenil posee unas tasas de crecimiento y supervivencia mayores en
comparacion con un grupo control, cuando ambos se desarrollan a altas temperaturas. La
principal explicacion es que las altas temperaturas promueven la seleccion de los genotipos que
poseen una mayor tolerancia térmica (Butzge et al., 2021). Ademas, los individuos de la
descendencia se generan a partir de las espermatogonias mas tolerantes, que surgen por
diferencias en el microambiente testicular y adquieren marcas epigenéticas (Best et al., 2018).
Estos resultados tienen importancia en las especies de acuicultura, ya que, esta estrategia podria
emplearse para mejorar la tolerancia a las altas temperaturas en un periodo de tiempo reducido

y desarrollar poblaciones con caracteristicas mejoradas (Butzge et al., 2021).

En los modelos sobre el cambio climético sera necesario estudiar los efectos conjuntos de varios
factores estresantes, puesto que suponen predicciones mas reales y fiables (Petitjean et al.,
2019). En muchos experimentos se ignora la interaccion sinérgica de la temperatura con otras
variables fisicas y bidticas (presencia de depredadores, densidad de individuos) (Pankhurst y
Munday, 2011). Por ejemplo, existen estudios acerca de la interaccion dieta-temperatura en un
pez de aguas tropicales que muestran como la temperatura puede afectar de distinta forma en
funcién del estado nutricional de cada individuo (Donelson et al., 2010). Los resultados
muestran que existe una estrecha relacion entre el estado nutricional y el rendimiento
reproductivo (Pankhurst y Munday, 2011), y que un estado nutricional alto confiere cierta

proteccion frente a las temperaturas elevadas (Donelson et al., 2010).
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La aparicién de las 6micas (protedmica, transcriptomica, genomica, metabolémica, etc.) y las
posibilidades que ofrecen estas ciencias permiten mejorar areas de la acuicultura como la
seguridad alimentaria, la calidad y la trazabilidad (Nissa et al., 2021). La transcriptomica, junto
con la gendmica, han contribuido al analisis de las adaptaciones evolutivas a través de estudios
sobre epigenéticay regulacion génica (Munday, 2014). La protedmica de expresion diferencial,
ayudada por herramientas como la espectrometria de masas y el analisis bioinformatico, permite
estudiar el conjunto de proteinas de los peces para realizar analisis de calidad, detectar
patogenos y alérgenos o identificar marcadores moleculares de estrés térmico (Nissa et al.,
2021). Ademas, la protedmica también se emplea para estudios relacionados con aspectos
reproductivos, como el anélisis de la calidad de los gametos (huevas de interés comercial como

el caviar) empleando biomarcadores proteicos (Keyvanshokooh y Vaziri, 2008).

Para obtener datos mas fiables de la TSD sera necesario realizar estudios integradores que usen
una combinacion de factores ambientales para aclarar la accion sinérgica, inhibidora o
antagoénica de varios estresores en la determinacion del sexo gonadal. Ademas, es importante
destacar que la TSD se da en un nimero reducido de familias y es, por tanto, una excepcion en
la determinacion sexual (Ospina-Alvarez y Piferrer, 2008). Sin embargo, es frecuente encontrar
especies con GSD, pero influenciada significativamente por la temperatura (GSD + TE),

fendmeno que aparece en especies de gran interés comercial como la lubina.

En ocasiones, la inversion sexual promueve la aparicion de individuos intersexo, que se
caracterizan por tener gonadas con tejido ovarico y testicular. Ademas, tienen un potencial
reproductivo menor, lo que constituye un grave problema para la acuicultura. Estos individuos
pueden aparecer por la presencia de disruptores endocrinos en el medio o por la masculinizacion
de hembras genotipicas debido a la alta temperatura del agua empleada en las hatcheries
(criaderos) (Piferrer, 2001). Por otro lado, se esta estudiando la posibilidad de usar las altas
temperaturas para la produccion de lotes monosexo. Esta aplicacion sera interesante para
generar poblaciones de hembras en el esturidn, puesto que son las productoras de caviar y en
los salmonidos, ya que las hembras crecen a una velocidad mayor que los machos (Food and

Agriculture Organization, 2003).

En la actualidad, se emplean una gran variedad de herramientas para combatir el estrés térmico.
El uso de probidticos, suplementos alimenticios como vitaminas o la seleccion de lineas
genéticas con mayor tolerancia al calor constituyen alternativas con un gran potencial (Palace

y Werner, 2006; Hai, 2015), todas ellas descritas en apartados anteriores. En el futuro, se espera
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gue aparezcan nuevas estrategias, siendo la transgénesis una alternativa muy interesante. A dia
de hoy, ya se han realizado investigaciones para aumentar la resistencia al frio en especies como
el salmon atlantico (Salmo salar) introduciendo genes de peces que habitan en aguas polares
(Ewart et al., 1999). Basandose en estos estudios, podria emplearse un procedimiento similar

para llevar a cabo la transferencia de genes de especies tropicales a otras de interés comercial.

9. CONCLUSIONES

- El ascenso gradual de las temperaturas tiene un impacto negativo en la fisiologia de los
peces y concretamente, en multiples aspectos del proceso reproductivo, ya que, genera
alteraciones en el eje HPG y el eje endocrino, los procesos de gametogénesis
(ovogénesis y espermatogénesis), el desove de los gametos maduros, el desarrollo
temprano de los alevines y la diferenciacion sexual.

- Los peces son capaces de adaptarse a los cambios ambientales por medio de diferentes
mecanismos como modificaciones epigenéticas. Por ello, podran hacer frente al
aumento gradual y sostenido de las temperaturas.

- Enrelacion con los fendmenos asociados al cambio climético, se espera que las olas de
calor sean devastadoras, puesto que los organismos no se encuentran preparados y no
son capaces de adaptarse. Como resultado, estos episodios de calor extremo produciran
altas tasas de mortalidad, afectando a procesos como la reproduccién, lo que dara lugar
a una disminucién de la productividad de actividades como la pesca y la acuicultura.

- En laactualidad, el uso de probidticos y vitaminas, la seleccion de variantes resistentes
al estrés térmico, los tratamientos con hormonas exdgenas y la manipulacion de las
propiedades del medio son las herramientas empleadas en la acuicultura para luchar
contra el cambio climético.

- Ademaés de las técnicas anteriores, serdn necesarias nuevas estrategias, como la

transgénesis animal, para poder combatir el calentamiento global.
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