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RESUM

La fecundaci6 en els vertebrats té dues estratégies principals, la fecundaci6 externa i la interna.
La primera és més caracteristica d'especies pertanyents a les classes dels peixos i els amfibis, els
gametes masculins i femenins dels quals s’alliberen a I'exterior i s'uneixen en el medi aquatic. Els
animals que utilitzen aquesta estrategia reproductiva han de produir grans quantitats de gametes
i tenir comportaments sincronitzats per augmentar I'éxit de fecundacié envers factors ambientals

com la depredaci6 o altres condicions del medi.

Per altra banda, la fecundaci6 interna és més comuna en animals terrestres, pero, aixi i tot,
especies de tots els clades de vertebrats la poden utilitzar. Aquest metode implica la uni6 dels
gametes dins del tracte reproductor femeni, proporcionant més protecci6 a la descendeéncia. Per
fer-ho, han experimentat una série d'adaptacions evolutives com els hemipenis en els reptils o els

claspers en els peixos, que s6n organs reproductius especialitzats per la copula.

Cadascuna de les estratégies presenta avantatges i desavantatges. La fecundacié externa dona
una alta diversitat genetica i no requereix una inversié energetica dels progenitors, pero presenta
una taxa de mortalitat dels gametes elevada a causa de la dispersié. En canvi, la interna confereix
major proteccio als gametes i a 'embrid gracies a la cura parental, la qual cosa augmenta la taxa
de supervivencia de la descendéncia, per bé que adaptacions com la placenta o la lactancia

representen un desgast alt per a la femella.

El pas de la fecundacié externa a la interna esta vinculat al pas dels animals a la vida terrestre,
pero diferents evidéncies fossils han demostrat la necessitat de protegir els gametes i els
embrions de condicions adverses com la depredacié i altres factors ambientals per tal
d'augmentar 1'éxit reproductiu. Es per aixo, doncs, que I'evolucié que ha patit la fecundacié al llarg
de la historia és una convergencia de caracteristiques similars en els diferents grups de vertebrats

per fer front a les mateixes condicions adverses.

Paraules clau: fecundacié externa, fecundaci6 interna, adaptacions evolutives, factors

ambientals, desenvolupament embrionari, cura parental.
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RESUMEN

La fecundacién en los vertebrados posee dos estrategias principales, que son la fecundacién
externa y la interna. La primera es mas caracteristica de especies pertenecientes a clases como
los peces y los anfibios, cuyos gametos masculino y femenino se liberan en el exterior y se unen
en el medio acudtico. Los animales que utilizan esta estrategia reproductiva deben producir
grandes cantidades de gametos y tener comportamientos sincronizados para aumentar el éxito

de fecundacion frente a factores ambientales como la depredacion u otras condiciones del medio.

Por otra parte, la fecundacion interna es comun en animales terrestres, si bien la pueden utilizar
especies de todas las clases de vertebrados. Esta estrategia implica la unién de los gametos dentro
del tracto reproductor femenino, proporcionando mayor proteccién a la descendencia; para ello,
han tenido una serie de adaptaciones evolutivas como los hemipenes en los reptiles o los

clasperos en peces, que son 6rganos reproductivos para la cépula.

Cada una de las estrategias presenta ventajas y desventajas. La fecundacién externa da una alta
diversidad genética y no requiere una gran inversion energética de los progenitores, si bien
presenta una tasa de mortalidad de los gametos elevada debido a la dispersion. En cambio, la
interna confiere mayor proteccién a los gametos y al embrién gracias al cuidado parental, lo que
aumenta la tasa de supervivencia de la descendencia, a pesar de que adaptaciones como la

placenta o la lactancia son un desgaste alto por la hembra.

Aunque el paso de la fecundacién externa a la interna esta vinculado al paso de los animales a la
vida terrestre y a la desecacién, diferentes evidencias fésiles han demostrado la necesidad de
proteger los gametos y los embriones de condiciones adversas como la depredaciéon y otros
factores ambientales para aumentar el éxito reproductivo. Por todo ello, puede afirmarse que la
evolucion que ha experimentado la fecundacién a lo largo de la historia es una convergencia de
caracteristicas similares en los diferentes grupos de vertebrados para hacer frente a las mismas

condiciones adversas.

Palabras clave: fecundacién externa, fecundacién interna, adaptaciones evolutivas, factores

ambientales, desarrollo embrionario, cuidado parental.
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ABSTRACT

Fertilization in vertebrates has two main strategies: external and internal. The first is more
characteristic of species belonging to fish and amphibians classes, whose male and female
gametes are released outside the body, and meet and fuse with each other in the aquatic
environment. Animals that use this reproductive strategy must produce large amounts of gametes
and present synchronized behaviors to increase fertilization success, particularly when they face

predation or adverse environmental conditions.

On the other hand, internal fertilization is common in land animals, notwithstanding species from
all vertebrate clades can use this strategy. This method involves the fusion of gametes within the
female reproductive tract, providing gametes and the offspring with greater protection. This is
achieved through a series of evolutionary adaptations such as hemipenes in reptiles or claspers

in fish, which are reproductive organs for copulation.

Each of the strategies has advantages and disadvantages. External fertilization is associated to a
high genetic diversity and does not require a significant energetic investment from the parents,
but has a high gamete mortality rate due to dispersal. In contrast, internal fertilization confers
greater protection to gametes and embryo thanks to parental care, which increases the survival
rate of the offspring; yet, adaptations such as the placenta and lactation represent a high wear

and tear on the female.

The transition from external to internal fertilization is linked to that of animals to terrestrial life
and desiccation. Fossil evidences point out to the need of protecting gametes and embryos from
adverse conditions such as predation and other environmental factors with the aim to increase
the reproductive success. This suggests that the evolution of fertilization has entailed a
convergence of similar characteristics in different groups of vertebrates to deal with the same

adverse conditions.

Keywords: external fertilization, internal fertilization, evolutionary adaptations, environmental

factors, embryonic development, parental care.
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REFLEXIONS SOBRE ETICA, SOSTENIBILITAT I PRESPECTIVA DE GENERE

REFLEXIO SOBRE ETICA

Per tal de fer aquest treball, s’han tingut en compte els criteris etics que requereix un estudi
bibliografic. Tota la informaci6 extreta ha estat citada i, posteriorment, inclosa en la bibliografia,

tot mitjancant amb I'ajuda del programa Zotero.

Pel que fa a la investigacié de la reproduccié animal, és important tenir en compte dilemes étics
sobre el benestar animal i 1a intervencié humana. Les espécies que siguin utilitzades han de ser
tractades amb el maxim respecte, minimitzant el seu patiment i garantint la seva saluti benestar,
és a dir, proporcionar condicions ambientals en els quals I'animal pugui mostrar el seu
comportament natural (Koknaroglu & Akunal, 2013). L’etica de la investigaci6 ha de requerir que

els impactes negatius siguin els minims mentre que els beneficis, els maxims.
REFLEXIO SOBRE SOSTENIBILITAT

D’altra banda, en ser una revisio bibliografica, durant I'’elaboracié del treball no s’ha generat cap

residu que pugui contaminar el medi ambient com podria ser en un estudi experimental.

Tanmateix, sobre el tema del treball, afegeixo que com a humans estem posant en perill moltes
especies a causa de I'acci6 humana, generant destruccions d’habitats que provoquen faltes de

recursos i depredacié en els animals, cosa que no afavoreix en la supervivencia de les espécies.

REFLEXIO SOBRE PERSPECTIVA DE GENERE

Quant a la perspectiva de génere en la reproduccid dels vertebrats, els mascles i les femelles
presenten diferents rols i responsabilitats al llarg del procés. I aix0, és motiu d’estudi per tal de
comprendre i desenvolupar estrategies de conservacié que respectin els comportaments i

dinamiques naturals.

Historicament, les investigacions s’han centrat més en els comportaments dels mascles, perque
es pensava que aquests tenien un paper dominant en I'aparellament, i pel fet que sé6n més facils
de visualitzar en moments de festeig o competicié i presenten trets morfologics externs més utils
per identificar especies (Orbach, 2022) pero, les femelles tenen papers molt importants durant el
procés de fecundacié i de cura parental posterior. Per tant, és clau aprofundir també en aquestes
investigacions per tenir una comprensié completa de tota la dinamica de les poblacions

d’espécies.

Cal dir, pero, que actualment aquest tema ha estat modificat pels investigadors, ja que els estudis

es basen a trobar una coevolucid entre els sexes en comptes de centrar-se en un sexe aillat.

v
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INTRODUCCIO

La reproduccié és un procés fonamental pels éssers vius que habiten a la Terra, no només per
garantir la continuitat i superviveéncia de les espécies, sin6 també per proporcionar una evoluci6
que s’ha mantingut al llarg dels anys. La reproduccié6 presenta una amplia diversitat de
mecanismes reproductius, que ens ajuden a entendre la gran adaptabilitat que tenen els éssers
vius i també les forces que ha exercit la naturalesa al llarg de la historia sobre ells. Cada
mecanisme reproductiu ha aportat una serie de caracteristiques que ha beneficiat a les especies

a sobreviure en entorns constantment canviants (Sadleir, 2014).

Cada organisme, sigui simple o complex, té una estrategia reproductiva adaptada, per tal de
garantir que les proximes generacions tinguin unes determinades caracteristiques que els
permetin adaptar-se millor en aquell ambient concret i poder sobreviure a situacions
inesperades. Les especies han anat evolucionant al llarg dels anys especialitzant-se en
mecanismes reproductius concrets per assegurar la transmissié de gens idonis per la millor

adaptacio possible de les generacions futures (Sadleir, 2014).

La reproduccié és un procés precis que aporta una variabilitat genéetica en les poblacions
d’espécies, generant alta adaptabilitat a canvis d’entorns constants, resistir a malalties i altres
amenaces que es puguin trobar. Aquest procés esta format per una série d’esdeveniments, com
son la produccié d’oocits femenins i espermatozoides masculins, la fecundacio6 i formaci6 del
zigot, i el desenvolupament de 'embri6 (Kornbluth & Fissore, 2015). Tots aquests processos sén
altament regulats per vies de senyalitzacié molecular, amb molécules com quinases o fosfatases,
que sén molt importants modulant respostes cel-lulars per regular esdeveniments com la meiosi

o la capacitaci6 dels espermatozoides per fecundar I'oocit. (Kornbluth & Fissore, 2015).

Com s’ha esmentat anteriorment, es poden observar una gran varietat d’adaptacions dels
vertebrats que els permeten habitar i prosperar en tots els ambients terrestres i aquatics (Sadleir,
2014), i aquest fet esta lligat a les estrategies reproductives. Cada especie al llarg del temps s’ha
adaptat al seu entorn, també amb diferéncies en la mida de la descendéncia produida i en les

estrategies de cura que duen a terme els progenitors (Sadleir, 2014).

Els patrons reproductius dels vertebrats varien des d'organismes que posen grans quantitats
d’ous i amb escassa cura parental, a especies que generen un nombre més reduit de descendents
pero amb una elevada cura dels progenitors. Una analisi comparativa entre els diferents clades
mostra una clara tendéncia a reduir el nombre de descendents a mesura que es van colonitzant
ambients terrestres, per tal d’assegurar més supervivents, ja que els ambients i entorns solen ser

més complexos i variables. (Sadleir, 2014).
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Un dels esdeveniments que forma part de la reproduccié és la fecundacid, definida com la unié
dels gametes masculins i femenins i la posterior formacié del zigot. Aquest procés, pero, no només
és un simple acte de fusié, siné que comprén un conjunt de successos també altament regulats i
que s’han de produir estrictament en un ordre especific. Inicialment, és important que es
produeixi el reconeixement d’individus dins la mateixa espeécie i seguidament la fusié de les
membranes dels gametes on participen un seguit de molecules i enzims que faciliten la
combinacié del material genétic dels dos progenitors, per garantir la variabilitat genética i la

viabilitat de la cria (Wassarman, 1987).

Figura 1. Milers d’espermatozoides intenten fecundar el gameta femeni, '0vul. Font propia, elaborada

amb el programa BioRender: https://app.biorender.com/

El resultat de la unié dels gametes és el zigot. Aquest conté tota la informacié geneética per formar
un nou individu completament funcional. Com s’ha indicat préviament, aquest fet precedeix la
formaci6 dels gametes masculins i femenins, que s’han fusionat sigui externament o dins del
tracte reproductor femeni (Georgadaki, et al. 2016; O’Rand, 1986). Els gametes masculins, pero,
no tenen sempre la mateixa capacitat per fecundar un oocit. Les especies de vertebrats que
formen clades com els peixos o els amfibis generen espermatozoides que ja poden fecundar un
oocit immediatament després de ser alliberats, pero en clades com les aus o els mamifers, els
espermatozoides generats necessiten passar per un procés de capacitacié previ, sigui al'epididim
o a l'interior del tracte reproductiu femeni, abans de poder fecundar un gameta femeni. Aquesta
diferencia ens explica la diversitat de mecanismes reproductius que trobem i han evolucionat al
llarg dels anys (Yanagimachi, 1981). Aixi doncs, els gametes masculins de clades com els mamifers
han de residir un temps determinat en el tracte femeni per adquirir la capacitat de fecundar I'oocit

(Ikawa et al,, 2010).

En ambients aquatics, la fecundacié predominant és I’externa, comuna per a moltes especies de

peixos i amfibis, on els gametes dels progenitors s’acaben combinant fora dels cossos parentals.

2
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El resultat d’aquesta estratégia és una quantitat elevada de descendents, sense que hi hagi una
cura parental, la qual cosa implica una elevada taxa de mortalitat de cries (Das et al., 2022). En
canvi, la fecundacié interna implica la unié dels gametes dins d’un dels progenitors. Aquest procés
sol implicar la copula entre progenitors com a caracteristica, juntament amb una menor
produccié de descendents i un augment de la cura parental, la qual cosa genera una major

proteccid de les cries contra amenaces externes (Clutton-Brock, 2019).

La fecundaci6 esta estretament relacionada amb el tipus de reproduccié de I'organisme. La
viviparitat és definida com el desenvolupament de I'embri6 dins del cos de la mare,
caracteritzant-se per un entorn més protegit i estable, i una transferéncia directa de nutrients de
la progenitora a I'embri6 (Blackburn, 2014; Amoroso, 1968; Wourms et al., 1988). L’oviparitat,
en canvi, té per caracteristiques el desenvolupament de '’embrié fora del cos després de la
fecundacio, dipositant els ous en zones especifiques per proporcionar a les cries les possibilitats

maximes de supervivencia.

Tot i haver-hi diferéncies entre estrategies reproductives (Taula 1), tant el viviparisme com
I'oviparisme han coexistit i persistit al llarg de la historia. L’eleccié entre una opci6 o l'altra
dependra sempre de quines condicions ambientals presenta aquella especie determinada i quins
recursos i depredadors pot tenir. Alguna espécie, fins i tot, ha tingut la capacitat de desenvolupar
les dues estrategies i aix0 ens mostra també 1'enorme adaptabilitat que tenen les especies de
vertebrats enfront dels desafiaments constants que es poden trobar al llarg de la vida (Amoroso,

1968).

Tipus de Caracteristiques Exemples d’espeécies
reproduccio
Oviparisme 1. Els animals ovipars ponen ous. e Gallina (Gallus
2. Els ous es desenvolupen i fan eclosié fora gallus)
del cos de la mare. e Tortuga marina
3. La supervivencia de les cries depén en (Chelonioidea)
gran manera de I'ambient extern. e Serp (Serpentes
4. Els ous poden ser posats en terra o aigua, spp-)

depenent de l'especie.

Ovoviviparisme | 1. Els animals ovovivipars retenen els ous | ® Escurgo (Vipera
dins del seu cos fins que estan llestos per spp-)
fer eclosio. e Salamandra
2. Els embrions es desenvolupen dins d'ous (Salamandra
que no tenen una connexié placentaria salamandra)
amb la mare. e Peix ratlla
3. Les cries fan eclosié dins de la mare i (Myliobatis
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neixen vives. californica)
Proporciona una major proteccié a les
cries en comparacié amb l'oviparisme.
Viviparisme Els animals vivipars donen a llum a cries Balena

vives. (Balaenoptera
Les cries es desenvolupen dins de 1'tter i musculus)
estan connectades a la mare a través Huma (Homo
d'una placenta. sapiens)
La mare proporciona aliment Elefant (Elephas
directament a les cries a través de la maximus)
placenta i lactancia.

4. Les cries neixen més desenvolupades i
amb majors probabilitats de
supervivencia.

Taula 1. Comparativa entre els diferents tipus de reproduccio i les seves caracteristiques.

La viviparitat és estranya en peixos, pero si possible en algunes espécies, com per exemple els
taurons. Aquesta especia ha sofert un seguit d’adaptacions com la transmissié dels nutrients
materns directament a I’embrid, o la retenci6 dels ous fecundats dins del cos de la femella per tal
de donar protecci6 a la descendéncia (Amoroso, 1968). En amfibis, la viviparitat ha anat
evolucionant de manera independent en alguns llinatges, també desenvolupant estrategies per
retenir els ous dins del cos del progenitor. Aquests, juntament amb el clade dels reptils, podrien
suposar una evidencia clara de pas intermedi cap a la viviparitat, ja que llinatges d’aquests clades
retenen els ous fertilitzats dins el progenitor per proporcionar-li aixi una major proteccié. Els
mamifers, com a ultim clade d’exemple, representen una clara mostra d’evoluci6é d’estrategies
com la placentacié i la lactancia per subministrar constantment nutrients al descendent i una

major proteccié (Amoroso, 1968).

Alguns estudis (Exbrayat, 2019) exploren les diferents adaptacions anatomiques i fisiologiques
que els éssers vius vertebrats han anat adquirint al llarg del temps. Per exemple, els organismes
aquatics han desenvolupat organs especialitzats en alliberar de manera eficag¢ els gametes a
I'aigua; en canvi, els vertebrats terrestres desenvolupen estructures que ajuden a realitzar la
copulai aixi, la transmissi6 dels espermatozoides es produeix amb éxit. Animals com els cocodrils
o altres reptils han adquirit estrategies per fer front a pluges variables o ambients secs, adaptant
el moment de la posta d’ous en ambients més favorables i han desenvolupat ous amb una closca
més robusta per poder suportar els ambients extrems imprevistos. D’altres també poden fins i tot

enterrar els seus ous en nius per evitar la dessecaci6 (Shine & Brown, 2008).
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A més, factors ambientals com la llum, també influeixen en l'activitat reproductiva i juguen un
paper en I'adaptaci6 evolutiva. Mecanismes fisiologics com els canvis hormonals provocats per la
llum fan coincidir els cicles reproductius amb els temps més favorables per la supervivencia dels
descendents (Nishiwaki-Ohkawa et al., 2016). Les fluctuacions de temperatura o la disponibilitat
de recursos també fan ajustar els moments reproductius de les especies per assegurar la

supervivencia de la descendéncia en entorns variables i imprevisibles (Canale & Henry, 2010).
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METODOLOGIA

La metodologia aplicada per a aquesta revisio bibliografica aborda una llarga exploracié sobre la
fecundacio en vertebrats, utilitzant una combinacié de recursos bibliografics i material cientific
reconegut. A continuaciéo es detallen els procediments utilitzats per recopilar i analitzar

informacié rellevant sobre la fecundacio interna i externa dels diferents clades.

Les principals bases de dades que s’han utilitzat per consultar i seleccionar informacié sobre el
tema de la fecundaci6 en vertebrats han estat Scopus, Omnia, PubMed i Web of Science. Aquestes
plataformes ofereixen un ampli accés a 'ambit cientific i permeten una recerca d’articles revisats,
i a més son citats per molts cientifics. Aquestes bases de dades només inclouen articles publicats
en revistes amb un sistema de revisio per parells. Per fer la cerca, s’han establert una serie de
termes especifics de cercarelacionats amb el tema. Aquestes termes son: vertebrate reproduction,
fertilization importance, evolution of reproduction in vertebrates, internal fertilization, external
fertilization. A més, s’han combinat paraules claus amb operadors com and, or, not, per tal

d’establir encara una recerca més exhaustiva i detallada.

Per poder aprofundir i extreure’n més suc, en alguna cerca s’han aplicat filtres temporals per
poder incloure informacié d’articles publicats més recentment (darrers 15 anys) i, en canvi, en
altres cerques he preferit tenir en compte articles més antics per tal de comparar quina ha estat
la visié al llarg de la historia. Aix{ mateix, s’ha donat preferéncia als articles escrits en llengua
anglesa, per tal de tenir un ventall més ampli d’articles a analitzar i recopilar. Quan s’ha considerat
necessari, s’ha recorregut també als articles de revisid i als capitols de llibre, ates el seu abast i la

manera com s’aproximen a un objecte d’estudi tan ampli com aquest.

Un cop seleccionada la informacié rellevant, el segiient pas va ser analitzar-la i extreure’'n les
idees, discrepancies i aspectes desconeguts. Posteriorment, es van comparar i contrastar els
diversos estudis relacionats amb la fecundacié externa i interna i, finalment, es van establir
connexions i trobar un lligam evolutiu en aquest aspecte de la biologia reproductiva dels

vertebrats per intentar buscar quines son les llacunes en el coneixement existent.
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RESULTATS
1. LA FECUNDACIO EXTERNA

1.1 Caracteristiques generals

La fecundacid externa és I'estrategia reproductiva que predomina en els vertebrats aquatics, com
els clades de peixos i amfibis. Aquesta estrategia reproductiva implica I’alliberament dels gametes

masculins i femenins i la posterior fusié d’aquests, fora del cos dels progenitors.

El medi aquatic és la principal particularitat que té aquest métode reproductiu, ja que no només
facilita que els gametes siguin mobils, sin6 que també els hi proporciona supervivéncia. Aquest
medi requereix adaptacions dels gametes masculins per tal de millorar la motilitat i longevitat i,
aixi, poder sobreviure a I'aigua de manera eficient fins que es pugui unir amb un ovul (Kahrl et

al,, 2022). Generalment, la longitud de I'espermatozoide és més curta que en la fecundacié interna

iaquest detall es deu al menor requisit de propulsio
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Una caracteristica important de la fecundacié externa és la produccié6 d'un gran nombre de
gametes a causa de les conseqiiencies que té 'ambient aquatic amb factors com per exemple, la
depredacio6 o els corrents, que poden fer disminuir la probabilitat d’éxit d’'unié dels gametes. Les
especies que utilitzen aquest mecanisme reproductiu alliberen, doncs, nombrosos ous i
espermatozoides per tal d’augmentar les possibilitats de fecundaci6 tot i les elevades taxes de

mortalitat que tenen els gametes (Kahrl et al.,, 2022).

Un altre aspecte a tenir en compte és 'alliberament sincronitzat d’aquests gametes, que també és
important pels éssers vius que utilitzen aquest mecanisme. Utilitzen comportaments de pondre

els ous sincronitzats, que solen estar influits amb factors ambientals com per exemple els canvis
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de temperatura o les fases lunars, per tal d’augmentar al maxim les possibilitats d’éxit de la
fecundaci6 alliberant simultaniament els espermatozoides i els ovuls (Gross & Shine, 1991). A
més, moltes especies fan servir rituals de copula per atreure una parella i sincronitzar

I'alliberament dels gametes.

El reconeixement i unié dels dos gametes és complicat en I'aigua, ja que com s’ha comentat
anteriorment, els corrents d’aigua compliquen el procés, diluint-los o dispersant-los. L’ovul
presenta un seguit de molécules en la seva superficie que ajuden en el reconeixement i permeten

iniciar un seguit de senyals que ajuden I'espermatozoide a enllacar-se (Koch & Lambert, 1990).

Un cop els ous son fecundats, també solen estar exposats a possibles amenaces de depredadors o
factors ambientals. Per tal de mitigar aquests perills, les especies s’han adaptat en diferents
aspectes, també en la produccié de gametes i la cura parental. Normalment, els vertebrats que
utilitzen aquesta estrategia reproductiva duen a terme una escassa cura parental després de
produir-se la fecundaci6; tanmateix, algunes espécies tenen comportaments que milloren la
supervivencia dels descendents, com per exemple la proteccié dels ous fins a I'eclosié (Gross &

Shine, 1991).
1.2. Factors ambientals influents

Els factors ambientals tenen una gran importancia per la fecundacié externa d’espécies
aquatiques. Aquestes condicions influeixen en la producci6 i sincronitzacié de I'alliberament dels
gametes masculins i femenins i també afecten la supervivencia dels descendents formats a partir

de la uni6 d’aquests.

Un exemple clar és la temperatura, una de les variables ambientals que influeix en el moment de
'alliberament dels gametes de moltes espécies. Controla la fisiologia de I’esperma a molts nivells,
com la permeabilitat de la membrana o I'activitat enzimatica. Cada espeécie té un rang optim de
temperatura necessari per garantir una elevada taxa de fecundacié i supervivéncia de I'embri6
(Cosson, 2019; Sadleir, 2014). El timal europeu (Thymallus thymallus), per exemple, és molt
sensible als canvis de temperatura, que afecten la maduracié dels gametes i son critics en el

moment de la posta (Lahnsteiner & Kletzl, 2012).

L’altre factor que condiciona més aquest sistema reproductiu és la depredacié. Els depredadors
poden aprofitar-se alimentant-se de gametes i, a més, la seva mera preséncia condiciona als
progenitors a centrar-se més a gastar energia en protegir-se que no pas en la reproduccio, la qual

cosa disminueix la taxa de producci6 de descendéncia (Sadleir, 2014).
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Les propietats quimiques de l'aigua, com sén el pH, la salinitat i presencia o abséncia de
contaminants, també influeixen en la viabilitat dels gametes. Aquests factors poden afectar la
fertilitat dels espermatozoides i ovuls. Un dels exemples, és I'activitat del dragatge, que deixa
sediments en suspensié que poden afectar la qualitat o quantitat dels ous, i fins i tot inhibir la

reproduccid (Kjelland et al., 2015).

L’aigua, a més, presenta un flux i una turbulencia que també afecten en la interaccié de
I'espermatozoide i 1'o0vul, dificultant-ne la unié. Aigiies tranquil-les poden millorar la taxa de
fecundacio, ja que els gametes es mantenen a prop; en canvi, si es mouen en zones amb forts

corrents, la probabilitat de fecundacié sera menor (Das et al,, 2022).

Per altra banda, un dels altres factors que també té importancia és el nivell de llum. Les espécies
utilitzen la llum del sol o de la lluna per sincronitzar les seves postes. El moment de la posta
correspon al moment optim per alliberar els gametes i elevar la taxa de supervivencia dels ovuls
fecundats. Desovar a la nit 0 en zones més aillades també és una estratégia de les espécies per tal
de minimitzar I'exposici6 dels gametes i evitar el risc de la depredacié (Sadleir, 2014; Das et al,,

2022).

Quant a la presencia de nutrients, aquesta és també determinant en el moment de la posta. Un
ambient ric en nutrients suposa altes quantitats de plancton al medi, la qual cosa implica més
quantitat de peixos. D’aquesta manera, les especies desenvolupen les diferents estratégies per
poder disposar de la millor descendéncia possible en aquelles condicions. Els sediments en
suspensio, pero, poden reduir I'oxigen dissolt, cosa que pot reduir les fonts d’aliments planctonics

(Kjelland et al., 2015).

El timal europeu (Thymallus thymallus) regula els seus cicles de reproduccié amb els canvis
estacionals. Un canvi estacional implica canvis de temperatura i de durada del dia i la nit, i algunes
especies s’esperen a desovar en I'época de I'any dptima per obtenir descendeéncia (Lahnsteiner &

Kletzl, 2012)

1.3. Adaptacions evolutives

La fecundacié externa és una estrategia adoptada per nombrosos peixos i amfibis, amb una série
d’adaptacions diverses d’aspectes com poden ser la morfologia o la fisiologia. Aquest seguit
d’adaptacions s’han dut a terme per tal de millorar I'eficiéncia reproductiva en entorns aquatics,

ja que factors ambientals externs poden influir en la taxa de supervivencia de la descendéncia.

Pel que fa a les adaptacions morfologiques, moltes espécies han desenvolupat estructures

reproductives amb l'objectiu de lliurar I'espermatozoide cap a I'0vul, modificant parts del cos
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perque la direcci6 del gameta sigui la millor possible, ja que en entorns com aigiies obertes els
corrents poden dispersar els gametes molt rapidament (Sadleir, 2014). Un dels organs modificats
és el gonopor, un tipus d’obertura externa per alliberar eficientment els gametes a I'aigua (Das et
al,, 2022). També poden desenvolupar estructures corporals que permeten adherir els ous al cos

o dins la boca per conferir-los més proteccié (Blackburn, 1999).

L’exit reproductiu de les espécies aquatiques també depen d’adaptacions fisiologiques, que s6n
aquells canvis que experimenta el cos per ajustar-se a noves situacions ambientals. Per exemple,
en alguns peixos i amfibis, la proporcié dels diferents sexes dels descendents ve determinada per
la temperatura, de tal manera que es busca una proporcié equilibrada d’acord amb les

possibilitats de recursos i probabilitats de sobreviure (Ruiz-Garcia et al., 2021)

Quant a la motilitat dels espermatozoides, els canvis en les caracteristiques del gameta masculi
com la quantitat o la mida del cap o el cos en funcié de I'entorn a causa de propietats com la
viscositat influeixen en 'exit reproductiu (Browne et al., 2015). La motilitat de 'esperma de
salmg, per exemple, depén de la disminucid del potassi en aigua dolg¢a, i en ciprinids depén de la

disminuci6 de I'osmolaritat del medi aquatic (Das et al.,, 2022).

Coordinar I'alliberament dels gametes masculins i femenins no és un procés simple, i es duu a
terme mitjancant senyals bioquimiques. Els ous de moltes especies alliberen diferents
substancies quimiques al medi aquatic que so6n atraients pel gameta masculi i que a través de
gradients de concentraci6 es poden guiar fins a arribar a I'o0vul per fecundar-lo (Quill & Garbers,
2002). Des d’'un punt de vista bioquimic, també s’han desenvolupat recobriments protectors

sobre els ous, que els protegeixen de qualsevol dany fisic.

Per minimitzar els possibles riscos que poden patir els gametes, les espécies duen a terme
adaptacions en el seu comportament, com s’observa en el moment de desovar o a I’hora de formar
agregats. Mitjangant esdeveniments de posta sincronitzats gracies a indicis de 'entorn i a la seva
reunio, els organismes redueixen les amenaces de la depredaci6 i incrementen la fecundaci6 i la
supervivencia. Respecte al comportament, molts mascles de peixos desenvolupen una defensa
territorial en els nius on les femelles dipositen els ous, mitjangant espines o cossos més robustos

(Sadleir, 2014)

1.4. Avantatges i desavantatges

L’eleccié d’aquesta estratégia reproductiva comporta una serie d'implicacions i conseqiiencies,
que es poden analitzar a través dels seus avantatges i desavantatges. L’avantatge més important

és I'alta diversitat genética que es produeix. En alliberar un gran nombre de gametes al medi per
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part de molts individus, es fecunden ovuls amb materials genetics diferents i aixo és de vital
importancia perque l'espécie es pugui adaptar a tots els canvis que es produeixen en I'ambient

aixi com a la depredaci6 (Das et al., 2022).

La fecundacié externa, a més, requereix una inversié energética baixa per gameta, és a dir, els
vertebrats que utilitzen aquesta estratégia produeixen i alliberen milions de gametes,
augmentant la taxa eéxit reproductiu sense necessitat d'una despesa energetica alta en
esdeveniments com els rituals d’aparellament, la gestacié o la cura parental. Es un procés
d’aparellament molt més simplificat, que no requereix contacte fisic. Simplement, s’alliberen
simultaniament els gametes masculins i femenins a I'aigua i aix0 és un avantatge en entorns amb

poblacions denses on I'aparellament fisic seria complicat (Das et al., 2022).

Figura 3. Representaci6 dels progenitors de peix zebra alliberant simultaniament els

gametes a 'exterior. Font propia, elaborada amb el programa BioRender:_https://app.biorender.com/

L'Gs de senyals ambientals com els cicles de llum i la temperatura també genera benefici per les
especies. Utilitzen aquests punts per sincronitzar-se i alliberar els gametes en condicions dptimes

i aixi la fecundacié es pot produir amb un percentatge d’éxit superior (Das et al., 2022)

Aquesta estrategia reproductiva, pero, també presenta certs inconvenients. El fet de produir
grans quantitats de gametes condueix a una alta taxa de mortalitat d’aquests. En efecte, els
gametes estan exposats a un entorn obert, amb depredacid, dures condicions ambientals i toxines,
que provoquen que un alt nombre dels mateixos no assoleixi el repte de fecundar un ovul. El medi
aquatic, pero, requereix que les espécies d’aquesta estratégia tinguin aquesta elevada produccié

per garantir descendéncia (Das et al., 2022).

Parlant del medi, moltes s6n les condicions amb les quals depen la fecundacié externa. Les
fluctuacions presents en la temperatura de I'aigua, la salinitat, el pH o la contaminaci6, afecten

negativament la viabilitat dels espermatozoides i ovuls i conduint a un fracas en la unié i
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fecundaci6. Les especies que fecunden externament sén molt vulnerables als canvis ambientals

(Das etal,, 2022).

Per altra banda, els corrents d’aigua també suposen un gran desavantatge per la reproduccio
d’aquests éssers vius, atés que poden dispersar els gametes a distancies irrecuperables per la
unid. Aquest fet implica, doncs, molta precisi6 a 'hora de desovar, de manera que cal trobar un

moment optim per evitar qualsevol imprevist que generi I’entorn.

A diferencia d’altres metodes, aquestes especies es caracteritzen per rebre poca o cap atencio
parental en les primeres etapes de desenvolupament. Aquesta manca de proteccié implica riscos
per als embrions com la depredacié per part d’altres espécies i també perills ambientals, abocant

ala descendencia a una mortalitat més probable (Das et al.,, 2022).
1.5. Exemples d’espécies

Com a exemples d’especies amb fecundacié externa, se’'n descriuran cinc (tres de la classe dels
peixos i dos de la classe dels amfibis). En primer lloc, el salmé (Salm Salar). Els salmonids tenen
temps de desenvolupament més lents i es reprodueixen més tard que altres especies (Mobley et
al, 2021). A través d’experiments d’etiquetatge i marcatge, s’ha vist que una de les seves
caracteristiques principals és que torna al seu lloc de naixement tot i haver migrat llargues
distancies. Aquestes migracions de tornada sén importants, ja que el seu retorn a aigiies dolces
implica la posta dels ous a la llera dels rius per tal de ser fecundats externament pels gametes
masculins. Aixi doncs, el salm6 quan és jove anira als oceans on creixera i madurara, pero en un

futur tornara al seu lloc d’origen com adults i tenir descendéncia (Scheer, 1939).

Un altre exemple és el peix daurat (Carassius auratus), que presenta una série de caracteristiques
particulars com, entre d’altres, la sensibilitat ambiental. La durada variable de la llum del dia i la
temperatura influeixen en 'activitat gonadal i en quins comportaments té aquest animal en la
posta, assegurant-ne aixi unes condicions optimes per a la superviveéncia i el desenvolupament de
la descendencia. Segons l'article de (Sarkar & Upadhyay, 2011), els individus d’aquesta especie

també tenen metodes de dispersié d’ous per garantir una correcta reproduccid.

El peix zebra (Danio rerio) és un model idoni per investigar la fecundacié. Els individus d’aquesta
especie presenten un desenvolupament embrionari rapid i transparent que facilita 'observacié
del mecanisme per part dels investigadors. Un dels seus avantatges és seva elevada fecunditat.
Produeix quantitats enormes d’ous i aix0 és beneficios per dur a terme els experiments. Els peixos
zebra solen apareixer a la primera hora del dia, aprofitant la llum com a entorn favorable pel
desenvolupament dels ous, detall que mostra un cop més que els factors ambientals tenen certa

influéncia en la fecundacié externa (Hoo et al., 2016).
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Quant als amfibis, la granota comuna (Pelophylax perezi) és un exemple d’espécie pertanyent a
aquesta classe i que presenta fecundacié externa. L’amplexe és la principal caracteristica
d’aquesta espeécie, és a dir, I'abragada que es produeix entre mascle i femella. La durada i posicié
d’aquest amplexe s6n importants per una fecundacié eficient (Méndez-Tepepa, 2023). Les
granotes alliberen els ous i els recobreixen d’'una gelatina que confereix proteccié davant
infeccions i danys fisics. A I'article de (Chuang et al., 2013), es descriu com els mascles fan servir
vocalitzacions per defensar el territori i atreure femelles perque facin la posta. Aquests tipus de

rituals d’aparellament varien entre les diferents espécies de granotes.

Finalment, el gripau comu (Bufo Bufo) fa, de manera similar al salmé, migracions per tornar als
llocs de reproduccid ancestrals, ates que aquests tenen un seguit de condicions que afavoriran la
supervivencia dels ous. Com la majoria d’espécies, tenen una temporada alta de reproducci6 on
influeixen les condicions canviants com la temperatura o la terra i presenten estrategies de
proteccié dels ous, ja que protegeixen molt les primeres etapes de la vida dels descendents

(Semlitsch, 2008).
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2. LA FECUNDACIO INTERNA
2.1. Caracteristiques generals

La fecundaci6 interna és una estratégia que, a diferencia de I'externa, genera un ambient més
adequat per a la fecundacié i el posterior desenvolupament embrionari, ja que els gametes estan
protegits de tot el que pugui océrrer a l'exterior. Es per aixd, que la caracteristica principal
d’aquesta estrategia reproductiva és la proteccié dels gametes. Els espermatozoides estan
presents dins dels tractes dels dos sexes, i 'emmagatzematge d’aquests en el tracte reproductor
femeni permet que els espermatozoides puguin mantenir-se i ser utilitzats quan els ovuls estiguin
disponibles. Aquesta capacitat d’emmagatzematge es troba ampliament en tots els grups
d’espécies de vertebrats i esta excepcionalment ben desenvolupada en reptils i peixos (Holt &
Lloyd, 2010). Mentre que els mamifers emmagatzemen els gametes masculins a la vagina, I'tter
o 'oviducte (especialment, en aquest darrer), altres grups com els ocells i els reptils tenen uns
tubuls cecs on mantenen els espermatozoides durant periodes variables abans de la fecundaci6

(Holt & Lloyd, 2010).

Un cop s6n al tracte femeni, els gametes masculins requereixen ser mobils per poder arribar a
I'0vul. En amfibis per exemple, presenten una proteina de cisteina que millora la motilitat
espermatica (Yokoe et al., 2016). A més, els espermatozoides pateixen la reacci6é de I'acrosoma a
I'interior del tracte reproductor femeni, la qual cosa els permet penetrar les capes més externes

de I’0vul amb més facilitat.

Figura 4. Representacié del moment d’'unid

entre 'espermatozoide i 'ovul dins del tracte

reproductiu femeni. Font propia, elaborada

amb el programa BioRender:

https://app.biorender.com/.

L’altra caracteristica important d’aquesta estrategia reproductiva és el desenvolupament
embrionari a I'interior del progenitor. Aquest fet li proporciona estabilitat i proteccid a I'’embrié

davant factors externs adversos. Els mamifers placentaris s6n una subclasse de mamifers euteris
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que es caracteritzen per la preséncia de la placenta (Sadleir, 2014), un dorgan que permet
I'intercanvi de nutrients entre la mare i 'embrid, a banda de protegir-lo d’infeccions. La preséencia
de la placenta fa que es parli de matrofia, per diferenciar-la de la lecitotrofia on 'embrié es
nodreix del rovell (Blackburn, 2015). A més, zones com I'Gter també s’han adaptat per ser
ambients rics i adequats pel desenvolupament fetal. En réptils, I’entorn termic dins del cos pot

influir en el sexe de la descendéncia (Thépot, 2021; Lang & Andrews, 1994).

En ser un métode on predomina un entorn més controlat i menys descendéncia, la cura parental
dels progenitors és normalment més significativa, proporcionant protecci6 i aliment a les seves
cries. En molts mamifers, les mares creen nius o espais on els nounats poden desenvolupar-se
sense I'amenaca de depredadors ni factors ambientals (Clutton-Brock, 2019). El subministrament
d’aliment també és molt important per les cries i, a través de la lactancia, s’aconsegueix nodrir i

enfortir el vincle amb la mare.

Cal dir també que cada grup d’especies té unes caracteristiques més determinades i concretes, ja
que s’adapten a entorns diferents, de manera que les adaptacions que necessiten per sobreviure

no son les mateixes.

2.2. Factors ambientals influents

Els factors ambientals també influeixen en les especies amb fecundacié interna, afectant tant la
fecundaci6 com el posterior desenvolupament de 'embrid. La temperatura és un dels factors que
té més impacte, ja que pot regular cicles de reproduccio i proporcionar periodes més adequats
per la fecundaci6. En réptils, com s’ha esmentat abans, la temperatura influeix en la determinacié
del sexe de la descendéncia, ja que si els ous sén incubats en temperatures elevades es produiran
més cries femelles (Lang & Andrews, 1994; Thépot, 2021). En la majoria de grups, a més, com
optima és la temperatura, més motilitat tenen els espermatozoides, de manera que l'exit de

fecundaci6 és més elevat.

Un altre factor que és molt important en 'ambient és la disponibilitat de recursos, ja que influeix
tant en la salut dels progenitors com en la de la descendéncia, sigui amb aliments o amb
estructures per refugiar-se de les condicions adverses. En vertebrats, una bona nutricié
transmetra energia a I'individu per produir gametes viables i per ajudar a I'embri6 al correcte
desenvolupament, i trobar un lloc d’anidaci6 idoni proporcionara proteccié davant la depredacié

(Sadleir, 2014).

Si les espeécies disposen d’'una zona segura per establir descendéncia, els pares no hauran de

gastar energia en defensa constant i la podran aprofitar en la cura parental per augmentar la
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supervivencia de les cries. Si aquestes zones segures s’eliminen per culpa de fenomens com la
desforestacio, els animals hauran de buscar una altra zona de confort, i aqui potser hi haura
competéncia, ja que els recursos aniran disminuint (Diskin & Morris, 2008). La qualitat de
I’habitat, doncs, és clau per aquests vertebrats, ates que influeix en la qualitat dels gametes i les

probabilitats d’éxit de reproduccié.

Aprofundint en la preséncia de depredacid, els animals adopten estrategies d’aparellament
diferents i busquen llocs més discrets per tal de no ser detectats pels depredadors (Lima & Dill,
1990). Alguns mascles, inclis poden renunciar a aquests comportaments de festeig per evitar la
mort i aixo pot afectar a la selecci6 sexual (Magnhagen, 1991). En aus, per exemple, els mascles
intenten fer menys viatges portant aliment a les cries per6 amb més quantitat, ja que els

depredadors els segueixen fins als nius (Martin et al., 2000).

Figura 5. Representacio d'un ocell alimentant a les seves cries mentre un
depredador en treu profit. Font propia, elaborada amb el programa BioRender:

https://app.biorender.com/.

Endemés, les femelles també intervenen en la protecci6, per exemple, buscant llocs d’anidacié
inaccessibles per la resta, o reptils com les tortugues marines, que aniden en platges on creuen
que hi haura menys volum de depredacié per augmentar la supervivencia de les seves cries (Sado
Miguel, 2022). Aquest factor podria ser un dels grans motius pels quals les espécies amb
fecundaci6 interna generen un nombre més petit de cries, alhora que els proporcionen més

proteccio.

Com s’ha indicat al principi de 'apartat, la climatologia afecta aspectes com el cicle reproductiu,
pero també pot influir a altres aspectes, com els recursos i I'habitat. Les espécies solen lligar el
seu periode reproductiu amb estacions de I'any que presenten recursos optims. Si a escala global
I'ambient canviés, les aus, per exemple, podrien avangar periodes com la primavera i patir un

desajust entre la fecundaci6 i la disponibilitat de recursos en el medi (Both et al., 2006). Altres
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especies avancen el seu periode de migraci6 a zones on creuen que hi haura més recursos. També
poden regular el seu cicle reproductiu en funcié dels cicles de llum, la qual cosa afecta la produccié
hormonal i el comportament de I’animal. Un exemple clar és la produccié de melatonina, regulada
per la duraci6 del dia i 1a nit, i que modula la produccié d’hormones gonadotropines importants
per la maduracié de gametes i I'ovulaci6 (Goldman, 2001). A més, molts mamifers inicien
'activitat reproductiva en els dies més llargs de I'any, perque les cries tinguin més recursos per
alimentar-se (Bronson, 2009). En un estudi de (Wingfield et al., 2003) a més, explica que els dies
més llargs, els mascles de moltes espécies d’ocells exhibeixen cants per atreure femelles per,

posteriorment, aparellar-se.

Fenomens adversos com la precipitacio, o més greus com sequeres o onades de calor, generen
trencaments d’habitats i 1'obligaci6 de la migracié de 'espécie per buscar millors condicions
mitjancant, potser, una competencia que I'inic que fa és disminuir la biodiversitat (Jentsch &
Beierkuhnlein, 2008). El mateix passa amb l'activitat humana, per culpa de la urbanitzaci6 i
I'agricultura, que sén causes de pérdues d’habitat que impliquen rivalitat entre espécies (Foley et
al,, 2005) o fins i tot, sorolls antropogénics que interfereixen en la comunicacié de les poblacions
d’animals. Aquests fenomens dificulten que les espécies es puguin reproduir amb exit, ja que

alteren les condicions optimes per obtenir descendencia.

2.3. Adaptacions evolutives

Els diferents grups de vertebrats que utilitzen la fecundacié interna han anat adquirint un seguit
d’adaptacions evolutives al llarg de la historia per tal de poder-se adaptar als diferents escenaris
que es puguin trobar en el medi tant terrestre com aquatic. Adaptacions com el desenvolupament
d’estructures reproductives o aspectes del desenvolupament embrionari, que varien entre els
diferents grups, han permes a les espécies adaptar-se per optimitzar I'éxit de la reproducci6 en

els seus respectius entorns.

Les adaptacions més significatives son les adquisicions d’estructures reproductives que faciliten
la transferéncia de I'esperma. En els peixos, hi ha algunes espeécies que han desenvolupat una
aleta modificada anomenada claspers, per facilitar I'alliberament a 'aigua i algunes espécies de
reptils, en canvi, han desenvolupat un organ anomenat hemipenis, amb la missié d’augmentar
I'éxit a I'hora de transferir 'esperma a la femella (Leal & Cohn, 2015). Per la seva banda, les
femelles tenen estructures complexes com els oviductes i I'iter, zones on es duu a terme la

fecundaci6 i s'implanta I'embri6, respectivament (Enders & Carter, 2004).
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Figura 6. Dibuix d’'un placoderm, del clade dels peixos, on podem veure el clasper per transferir

I'esperma a la femella. (Long et al., 2014)

Pel que fa al’emmagatzematge de I'esperma, alguns animals presenten una adaptacié que permet
a les femelles decidir quin és el moment optim per fecundar els seus ous/ovuls en funci6 dels
recursos ambientals. Moltes espécies de réptils i aus tenen unes estructures per emmagatzemar
I'esperma durant mesos o anys, donant proteccio i estabilitat als gametes masculins (Sever &
Hamlett, 2002). A més, poden inclis aparellar-se amb més d’'un mascle i posteriorment utilitzar
I'esperma tot augmentant la diversitat genetica i la selecci6 sexual (Olsson et al., 1997), ja que els
gametes dels diferents mascles competeixen per arribar a fecundar I’ovul de la femella (Pizzari &

Parker, 2009).

Quant a la gestaci6 interna, aquesta adaptaci6 ofereix avantatges com un entorn protegit per
I'embri6, aportant nutrients. A banda d’aixo, la progenitora es pot protegir i moure ella mateixa
juntament amb la futura descendencia davant d’entorns imprevistos i perillosos. En mamifers, la
preséncia de la placenta facilita molt 'aportaci6 de nutrients a’embrid, la qual cosa I’ajuda a tenir
un creixement adequat (Enders & Carter, 2004). D’altra banda, la lactancia, a més de nodrir la cria
un cop nascuda, també enforteix el vincle entre aquesta i la mare (Hinde, 2009). Segons un estudi
previ (Blackburn, 1993), algunes especies del clade dels reptils, com les sargantanes, també

contenen una mena de placenta rudimentaria que li aporta avantatges similars al grup.

Relacionat amb la cura parental, també hi ha aspectes que han anat adquirint els vertebrats, com
per exemple les aus, on els pares porten aliments a les cries (Martin et al,, 2000), o especies
d’altres grups on els progenitors protegeixen o ensenyen a la descendéncia técniques de
supervivencia si estan en zones on la depredaci6 és predominant (Clutton-Brock, 2019;
Maestripieri, 2001) o busquen zones per dipositar els ous per tal que les futures cries puguin tenir

accés a I'aliment facilment (Shine, 2008).
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2.4. Avantatges i desavantatges

La fecundacié interna en els vertebrats té tant avantatges com desavantatges, respecte a les
especies que utilitzen I'estratégia de la fecundacié externa. D’entrada, la proteccié dels gametes
és un dels avantatges més significatius que tenen, proporcionant un entorn protegit contra la
depredaci6 i les condicions ambientals adverses (Holt & Lloyd, 2010). En tenir els gametes més
controlats, els animals que utilitzen aquesta estratégia tenen més exit reproductiu, ja que en la
fecundaci6 externa molts gametes es perden o sén destruits per qualsevol factor que intervé en
el medi (Hirohashi & Yanagimachi, 2018). Relacionat amb aquesta qiiestid, els diferents grups
han desenvolupat estructures analogues amb una funcié de reservori espermatic que ofereix una
certa flexibilitat reproductiva, ja que poden utilitzar el contingut emmagatzemat en el moment
més adequat. Els reptils i les aus (Sever & Hamlett, 2002) tenen la capacitat d’allotjar els
espermatozoides durant mesos; fins i tot, en alguns casos arriben a I'any. En les salamandres, el
temps durant el qual els espermatozoides es poden allotjar al reservori és de dos anys, que

correspon a la durada més llarga que s’ha descrit fins ara (Hirohashi & Yanagimachi, 2018).

Pel que fa a la cura parental, 'avantatge més evident és 'augment de la superviveéncia dels
descendents gracies a la proteccié que proporciona la mare, protegint les cries i mantenint-les a
temperatures estables (Clutton-Brock, 2019). Gracies a aquest metode, la provisié de nutrients
dels mamifers placentaris als embrions també esta assegurada per la preséncia de la placentaila
lactancia, aportant també anticossos per protegir els nounats de possibles infeccions (Hinde,
2009). La cura parental, doncs, també ajuda a augmentar l'eficiencia reproductiva, tot i invertir

més energia i temps en ella, ja que redueix la mortalitat juvenil (Clutton-Brock, 2019).

Per contra, també hi ha aspectes critics que sén desavantatjosos per les especies que utilitzen
aquest mecanisme. En efecte, la cura parental implica més inversié energetica per part de la mare
en la gestacid ilactancia, la qual cosa pot afectar a la salutinutrici6 de la progenitora. Per exemple,
en mamifers la lactancia pot arribar a representar més de la meitat de la despesa energeética diaria
de la mare, cosa que també pot afectar el seu propi creixement (Hinde, 2009). Com que la inversié
de temps i energia és elevada, les femelles tenen cicles reproductius més llargs, i aixo fa que el
nombre d’esdeveniments reproductius d’aquestes espécies sigui menor i, per tant, també ho

siguin el nombre de descendents, també (Clutton-Brock, 2019).

Seguint amb el risc maternal, els esdeveniments que ocorren durant la cura que duu a terme la
mare poden debilitar el seu sistema immunitari, fent-lo més susceptible a infeccions (Speakman,
2007). Aixi mateix, les progenitores tenen mobilitat reduida en contenir I’embri6, la qual cosa
implica més propensi6 a ser atrapades per depredadors o menys capacitat per arribar a captar

algun recurs avantatjos.
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Un altre aspecte és la possibilitat de transmissié de malalties en vertebrats que utilitzen aquesta
estrategia reproductiva. La copula pot augmentar la probabilitat de patir malalties de transmissié
sexual o produir danys en els organs reproductius i la cura parental, ja que un contacte estret pot
facilitar la transmissié de patogens (D’Alessandro et al., 2020). En conseqiiéncia, aquesta

circumstancia pot arribar a comportar reduccions de la fecundacié i de I'exit reproductiu.

2.5. Exemples d’especies

La fecundaci6 interna és utilitzada per un ampli ventall d’especies de vertebrats; hi ha exemples

de cadascuna dels cinc clades.

En els mamifers, un dels exemples més clars és I'ésser huma (Homo sapiens). Els humans utilitzen
aquest sistema de reproducci6 a través de la copula, on el mascle introdueix I'esperma al tracte
reproductiu femeni mitjancant el penis. Un cop produida la fecundaci6 i format del zigot, I'embrié
es desenvolupa dins I'iter on es nodreix a través de la placenta i rep proteccié contra factors

ambientals externs (Jones & Lopez, 2014).

En el cas de les aus, I'especie dels galls i gallines (Gallus gallus) té caracteristiques significatives
com és la copula cloacal del mascle i la femella, permetent la transferencia de 'esperma. Els ous
son posats illavors incubats per la mare de manera externa en el niu, per mantenir la temperatura

optima de desenvolupament de la futura cria (Assersohn et al., 2021).

Pel que fa als reptils, un exemple és la serp de cascavell (Crotalus spp), que presenta
caracteristiques molt representatives d’aquesta estratégia reproductiva. L’organ copulador dels
mascles s’anomena hemipenis i s'introdueix dins la cloaca de les femelles per transferir I'esperma.
Aquesta pot ser emmagatzemada per les femelles en uns oviductes propis del grup i un cop és
utilitzada per fecundar un ovul, els ous es desenvolupen dins del cos de la progenitora, pero les

cries neixen vives (Fitzgerald et al., 2013).

En els amfibis, el trité (Cynops pyrrhogaster) presenta trets caracteristics interessants i Unics en
el seu grup, atés que els mascles dipositen 'esperma en espermatofors i les femelles la recullen
amb la seva cloaca. Quan les condicions externes sén optimes per les femelles, deixen de retenir

els ous fecundats que sén alliberats a I'exterior (Takayama-Watanabe et al., 2014).

Finalment, i pel que fa als peixos el guppy (Poecilia reticulata) és un peix petit, vivipar i d’aigua
dolga que presenta un organ copulador anomenat gonopodi, que és la modificacié d'una aleta i
s’utilitza per transferir 'esperma al tracte femeni i aix{ evitar 'eliminacié de gametes per culpa
de factors externs. Els ous formats presenten un desenvolupament intern fins que les cries neixen

i estan preparades per nedar i alimentar-se (Reznick et al., 2001).
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3. EVOLUCIO DE LA FECUNDACIO EN ELS VERTEBRATS

L’objectiu d’aquest apartat és analitzar quina evolucié han tingut les estratégies reproductives
dels vertebrats al llarg de la historia, donant importancia a la transicié evolutiva de la fecundacié
externa a la interna, mitjangant I'estudi d'influéncia de les pressions evolutives, com ara les
condicions climatiques i la depredacié, i com s’han anat adaptant els diferents grups d’especies

als canvis per assolir I’exit reproductiu.
3.1. Origen de la fecundacio en vertebrats

Sobre l'origen de la fecundacié en vertebrats, les primeres especies on apareix aquest tipus
d’estrategia reproductiva son els agnats, que son peixos que no tenen mandibules. Dins d’aquest
grup, tenim exemples com so6n les llamprees i les mixines que es reprodueixen externament,
alliberant els gametes a I'aigua per la posterior fecundacié (Francis, 2022). Aquests organismes
desenvolupen estrategies que les beneficien en I'ambient aquatic, amb grans dispersions tant dels

gametes masculins com femenins per tal que es trobin i es produeixi la fecundacio.

Per assegurar la supervivencia de I'especie, aquests vertebrats aquatics van adquirir I'estratégia
de produir una gran quantitat d’ous; d’aquesta manera, responien a les elevades taxes de
mortalitat a causa de les pressions selectives del seu medi ambient. La temperatura de I'aigua i
les constants fluctuacions d’altres propietats d’aquest fluid, juntament amb la preséncia de

depredaci6, van propulsar a I'especie a desenvolupar 'estrategia de I’elevada produccid.

3.2. Transicio a la fecundacio interna

Durant el Devonia, fa uns 360 milions d’anys, es va produir la transici6 dels vertebrats de I'aigua
a la terra, fet que va tenir un gran impacte en les estrategies de reproducci6é dels animals. Les
especies de peixos amb aletes lobulades van iniciar aquesta transicio, convertint-se
posteriorment en tetrapodes. Aquesta evolucié va requerir diverses adaptacions com per
exemple la modificacié de les extremitats o la presencia de pulmons per respirar (Ashley-Ross et

al, 2013).

Aquest pas a la vida terrestre, doncs, va influir en l'estrategia reproductiva utilitzada per les
diferents especies, ja que en el nou ambient, la manca d’'un medi aqués per facilitar el moviment
dels gametes i la uni6, la dessecacié i les fluctuacions de temperatura dificultaven I'exit
reproductiu (Vagi et al., 2022). Es per aixd que els vertebrats van desenvolupar la fecundacié
interna, on els ovuls so6n fecundats a I'interior de la femella i conseqlientment, se’ls confereix una

proteccid contra la depredaci6 i una taxa de supervivencia més elevada.
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Per tal de poder adquirir aquest nou metode, els animals van haver de patir una série
d’adaptacions morfoldgiques per, mitjancant la copula, aconseguir transferir eficientment
I'esperma al tracte reproductor femeni. En els mamifers va apareixer el penis, els réptils van
desenvolupar un hemipenis i els peixos cartilaginosos, els claspers, tots ells amb el mateix fi

d’aconseguir el traspas espermatic eficient.

Cal dir, pero, que la transici6 a 'ambit terrestre no va ser I'inic fet que va causar el pas a la
fecundaci6 interna. Altres factors ecologics han influit a I'hora de fer el canvi, pero tot es defineix
a un objectiu clar de conferir més proteccié als gametes en ambients amb alt risc de mortalitat.
La presencia d’evidéncies fossils de placoderms fan pensar que els peixos ja adoptaven aquest
sistema reproductiu per augmentar I'exit de supervivencia dels gametes, ja que en els registres
fossils es poden identificar embrions intrauterins (Long et al.,, 2008). A més, altres estudis també
han mostrat indicis de fecundaci6 interna mitjangant les evidencies fossils, amb claspers pelvians

de mascles que suggereixen que utilitzaven aquesta estrategia (Ahlberg, 2009).

Recrystalised
yolk sac
7|

Unbllil cord

Figura 7. Evidencia fossil d’'un embrié intrauteri en placoderms. Imatge extreta de:

http://news.bbc.co.uk/2 /hi/science/nature/7424281.stm

Aixi mateix, I'existencia d’amfibis com la salamandra mostra que aquesta adaptacié no només esta
limitada als vertebrats terrestres, sin6 que també pot ser avantatjosa pels organismes aquatics.
Aquestes espécies tenen els espermatofors en mascles que posteriorment recullen les cloaques

femelles i es produeix la fecundacié (Takayama-Watanabe, 2014).

Pel que fa als embrions, protegir-los en els entorns terrestres també era una necessitat i és per
aix0 que molts mamifers i reptils han evolucionat a una fecundacié interna i, a vegades, a la
viviparitat, per tal de combatre factors adversos com la dessecacié i depredaci6é (Blackburn,

2015).
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3.3. Comparacio entre fecundacio externa i interna

La fecundacid, com s’ha esmentat anteriorment, es pot classificar en dos tipus principals, que s6n
la fecundacié externa i la interna. Aquestes dues estrategies presenten caracteristiques,
adaptacions i avantatges Unics, modificats gracies a totes les pressions selectives que hi ha hagut

al llarg del temps.

A grans trets, en la fecundacio6 externa els gametes es troben a I’aigua, que en facilita el moviment;
alhora, pero, aquest moviment pot comportar una dispersié que dona lloc a una baixa probabilitat
de trobada entre l'espermatozoide i I'0vul, raé per la qual les espécies produeixen grans
quantitats de gametes (Das et al., 2022). Per altra banda, en la fecundaci6 interna els gametes
estan més protegits dels factors externs i a més la reproduccié es pot produir en un medi

terrestre, cosa que un vertebrat amb fecundacié externa no podria fer.

Cal dir, pero, que les dues estratégies han desenvolupat una série d’adaptacions que els han ajudat
a ser més productives en els seus respectius entorns. L'externa, per exemple, presenta
sincronitzacions de reproduccié envers factors com la temperatura, per augmentar la taxa de
trobada entre gametes, mentre que la interna ha desenvolupat organs reproductius
desenvolupats (Leal & Cohn, 2015). Aixi, les femelles poden emmagatzemar espermatozoides en
el seu tracte reproductor (Holt & Lloyd, 2010) i, a més, en moltes espécies 'embrid que es forma

es desenvolupa dins del cos de la progenitora, fet que li confereix estabilitat.

Una altra qliesti6 és quins avantatges confereix cada un. La fecundacié externa proporciona més
diversitat geneética, ja que es barregen gametes de molts individus diferents i també requereix
menys inversi6 energetica maternal en la gestacié perque els embrions es desenvolupen al medi
extern (Das et al,, 2022). La segona estrategia, en canvi, aporta una major proteccié dels gametes
i embrionaria i un increment de la cura parental que clarament confereix més protecci6 i més

probabilitat de supervivencia de la descendéncia.

Aspecte Fecundacid externa Fecundacid interna
Medi Aquatic Terrestre o aquatic
Nombre de gametes Alt Baix-moderat
Estrategia de Alliberacié de gametes al medi Transferéncia directa dels
reproduccio gametes
Desenvolupament Al medi ambient ATinterior del cos de la femella
embrionari
Cura parental Normalment baixa o nul-la Normalment alt
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Taxa d’éxit Depén de molts factors Alta
reproductiu ambientals

Taula 2. Comparativa de diferents aspectes entre la fecundacid externa i interna.
3.4. Discussio general: Existeix realment una evolucio en la fecundaci6?

L’evoluci6 de la fecundaci6 és un procés complex que inclou tant canvis lineals com convergents,
és a dir, canvis que es desenvolupen de manera independent com a resposta a pressions selectives

similars.

En primer lloc, els efectes de I'evolucié lineal, que implica canvis de manera més gradual i en una
mateixa direcci6, son evidents. La transici6 de I'aigua a la terra va ser una pressié ambiental que
va generar un canvi en les estratégies reproductives dels vertebrats per tal d’adaptar-se a nous
entorns i factors adversos com la dessecaci6. Tanmateix, el fet que diverses especies hagin
desenvolupat organs reproductius especialitzats per transferir directament I'esperma suggereix

que s’han produit una progressid cap a una estrategia reproductiva més eficient.

Evideéncies fossils i estudis genetics, pero, han mostrat que la fecundacié interna no va ser
producte del pas a la vida terrestre, sin6 que altres factors també van influir en aquesta evolucié
(Long et al., 2008). La necessitat de protegir els gametes i els embrions d’agents externs com la
depredacio6 o altres condicions adverses va fer que diferents grups de vertebrats desenvolupessin
de manera independent caracteristiques similars com a resposta. Es per aixo, doncs, que en
'evolucié de la reproduccié hi ha una convergéncia evolutiva, ja que diferents grups d’especies

han anat formant mecanismes similars de copula i proteccié envers factors ambientals similars.

D’altra banda, cal fer notar que actualment coexisteixen les dues estrategies reproductives,
cadascuna d’elles amb els seus avantatges i desavantatges. Per aix0, no es pot dir que hi hagi hagut
una evolucio lineal, perqueé només hi hauria fecundacié interna. Aixi doncs, a cada ninxol ocupat
pels vertebrats hi haura unes caracteristiques determinades que indicaran als animals quin
sistema aporta les adaptacions més eficients per adaptar-se. Potser en aquell determinat indret
necessitaran menor inversié genética materna, o potser els gametes requeriran més proteccid,
pero qualsevol de les dues opcions de reproduccié seran optimes per millorar la supervivéncia i

I'éxit reproductiu.

Aixi doncs, I'’evolucio de la fecundacio en els vertebrats involucra tant una evolucié lineal com una
convergeéncia evolutiva, atés que en resposta als factors ambientals externs els diferents grups

han anat adaptant-se de manera independent per tal d’assegurar una descendéncia segura.
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CONCLUSIONS

Several important conclusions can be drawn about external and internal fertilization in

vertebrates:

e External fertilization predominates in aquatic vertebrates such as fish and amphibians,

whereas internal fertilization is present in vertebrates of all groups.

e Morphological adaptations have evolved to improve reproductive success. Examples are
the development of a male organ for copulation and the use of the placenta in some animals

with internal fertilization.

e Environmental factors such as water temperature and pH influence fertilization and
embryo development, and animals adapt to this environment to be more efficient in

reproduction.

e External fertilization provides more genetic diversity and requires less maternal energy
investment, but the gamete mortality rate is high. Conversely, internal fertilization gives
more protection for both gametes and embryos, notwithstanding more energy is invested

in parental care with the development of placenta and lactation.

e The evolution of fertilization in vertebrates exhibits both linear evolution and evolutionary
convergence, where different groups have developed similar reproductive characteristics
in response to similar environmental pressures. Yet, the two strategies can coexist, and it

is important to respect these natural dynamics of species and not alter them.
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