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Περίληψη 

Η θερμοκρασία αποτελεί ένα σημαντικό περιβαλλοντικό παράγοντα για τα ψάρια καθώς 

επηρεάζει τον μεταβολισμό τους και καθορίζει ένα μεγάλο σύνολο συμπεριφορικών και 

φυσιολογικών χαρακτηριστικών τους. Σύμφωνα με τα κοινωνικο-οικονομικά σενάρια της 

Διακυβερνητικής Επιτροπής για την Κλιματική Αλλαγή (IPCC), η μέση παγκόσμια θερμοκρασία 

των θαλασσών αναμένεται να αυξηθεί κατά αρκετούς βαθμούς μέχρι το τέλος του αιώνα, μια τάση 

που προβλέπεται να είναι εντονότερη για τη Μεσόγειο καθώς έχει χαρακτηριστεί ως μια ιδιαίτερα 

ευάλωτη περιοχή στην κλιματική αλλαγή. Υπό αυτό το πρίσμα, καθίσταται σαφής η ανάγκη 

μελέτης αλλά και πρόβλεψης των θερμικών αποκρίσεων και των θερμικών ορίων των οργανισμών 

που διαβιούν σε αυτή, ιδιαιτέρως αν αποτελούν είδη με σημαντικό εμπορικό ενδιαφέρον, όπως τα 

είδη υδατοκαλλιέργειας. Η παρούσα διατριβή επικεντρώνεται στη μελέτη της επίδρασης υψηλών 

θερμοκρασιών στο μεταβολισμό δύο εκτρεφόμενων ψαριών μεγάλου ενδιαφέροντος για τη 

Μεσογειακή υδατοκαλλιέργεια, του λαβρακιού (Dicentrarchus labrax) και του κρανιού 

(Argyrosomus regius). Επειδή μια ολοκληρωμένη προσέγγιση προετοιμασίας και αντιμετώπισης 

των μελλοντικών προκλήσεων απαιτεί τόσο την κατανόηση των αποκρίσεων των οργανισμών στη 

θερμική καταπόνηση όσο και την ανάπτυξη κατάλληλων εργαλείων, όπως μαθηματικά μοντέλα, 

που επιτρέπουν την περαιτέρω μελέτη αλλά και την πραγματοποίηση προβλέψεων, υιοθετήθηκε 

εδώ ένας συνδυασμός πειραματικών προσεγγίσεων και μαθηματικής μοντελοποίησης.  

Στόχος της πειραματικής προσέγγισης ήταν ο προσδιορισμός των θερμικών ορίων ανοχής 

των δυο ειδών κάτω από συνθήκες χρόνιας και οξείας θερμικής καταπόνησης. Τα κύρια 

ερωτήματα επικεντρώνονται στη μελέτη των φυσιολογικών τους αποκρίσεων στην αύξηση της 

θερμοκρασίας, στις επιπτώσεις στο επίπεδο ολόκληρου του οργανισμού και στις συνολικές του 

επιδόσεις, και στον προσδιορισμό των θερμικών ορίων ανοχής κάτω από συνθήκες χρόνιας και 

οξείας θερμικής καταπόνησης. Όσον αφορά τη μαθηματική μοντελοποίηση, στόχος ήταν η 

διερεύνηση των σχέσεων που συνδέουν τη θερμοκρασία με το μεταβολισμό των δύο ειδών και η 

προσομοίωση των μεταβολικών διεργασιών υπό το ενιαίο βιοενεργητικό πλαίσιο της θεωρίας 

Δυναμικού Ενεργειακού Ισοζυγίου (DEB). Η θεωρία DEB περιγράφει τον μεταβολισμό των 

οργανισμών χρησιμοποιώντας ισοζύγια ενέργειας και μάζας και μπορεί να προσομοιώσει 

μεταβολές σε βασικές βιολογικές διεργασίες όπως η αύξηση, η ανάπτυξη, η αφομοίωση ενέργειας, 
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η διατήρηση στη ζωή, η γενετική ωρίμανση και η αναπαραγωγή συναρτήσει θερμοκρασίας και 

διαθεσιμότητας τροφής κάτω από δυναμικά μεταβαλλόμενα περιβάλλοντα. 

Κατά την πειραματική προσέγγιση μελετήθηκε η θερμική καταπόνηση σε χρονικές 

κλίμακες και εντάσεις που έχουν άμεση συνάφεια με τη μελέτη της κλιματικής αλλαγής. 

Διερευνήθηκαν τρείς θερμοκρασίες εγκλιματισμού αντιπροσωπεύοντας τις τυπικές (24 oC), 

μέγιστες (28 – 29 oC), και προβλεπόμενες υπό σενάρια κλιματικής αλλαγής (33 – 34 oC) 

καλοκαιρινές θερμοκρασίες στη Μεσόγειο και μελετήθηκαν οι αποκρίσεις των ψαριών σε ένα 

σύνολο βιοδεικτών που περιλάμβαναν ζωοτεχνικές παραμέτρους αλλά και αιματολογικούς, 

βιοχημικούς, ορμονικούς, και μοριακούς δείκτες καθώς και τη μέτρηση του μεταβολικού ρυθμού, 

και τον προσδιορισμό της Μέγιστης Κρίσιμης Θερμοκρασίας κατά την πρόκληση οξείας θερμικής 

καταπόνησης. Τα αποτελέσματα υποδεικνύουν παρόμοια πρότυπα απόκρισης για τα δύο είδη και 

παραπλήσια ανώτατα όρια ανοχής στη χρόνια θερμική καταπόνηση, με κάποιες ποσοτικές ωστόσο 

διαφορές μεταξύ των ειδών. Η βέλτιστη θερμοκρασία αύξησης του λαβρακιού και του κρανιού 

τοποθετήθηκε μεταξύ των 24 και 29 oC, με αυτή του κρανιού να βρίσκεται εγγύτερα του 

κατώτερου άκρου του εύρους. Πλήθος βιοδεικτών όπως δείκτες αναερόβιου μεταβολισμού 

(γαλακτικό οξύ), προστατευτικοί μηχανισμοί (πρωτεΐνες θερμικού πλήγματος, αντιοξειδωτικά) 

και δείκτες καταπόνησης (κορτιζόλη) υποδεικνύουν μέσα επίπεδα θερμικής καταπόνησης σε 

ενδιάμεσες θερμοκρασίες (28 – 29 οC) ενώ χρόνια έκθεση σε θερμοκρασίες πέραν των παραπάνω 

δεν είναι βιώσιμη για την εκτροφή των ειδών καθώς έχει δραματικές συνέπειες στις επιδόσεις και 

την υγεία των ψαριών με ραγδαία επιδείνωση των φυσιολογικών τους δεικτών. Επιπλέον, τα 

ανώτερα όρια επιβίωσης εμφανίζονται συντηρημένα για τα δύο είδη σε ένα εξαιρετικά στενό 

θερμοκρασιακό εύρος κοντά στους 33 οC ενώ η ερμηνεία των συνολικά μειωμένων βιολογικών 

επιδόσεων κατά την προσέγγιση αυτών των ορίων εντοπίζεται κυρίως στην ανεπαρκή ικανότητα 

για αερόβιο μεταβολισμό όπως αποτυπώνεται και από τη μελέτη του μεταβολικού ρυθμού, την 

ανάπτυξη μεγαλοκαρδίας, και την αύξηση δεικτών αναερόβιου μεταβολισμού. Τέλος, τα δύο είδη 

εμφανίζουν αξιοσημείωτη ανοχή σε οξεία θερμική καταπόνηση, με αυτή του λαβρακιού ωστόσο 

να είναι μεγαλύτερη, υποδηλώνοντας ότι φέρουν σημαντική ικανότητα απόκρισης σε επεισόδια 

ακραίων καιρικών φαινομένων, όπως καύσωνες.  

Αναφορικά με τη μαθηματική μοντελοποίηση, αναπτύχθηκαν DEB μοντέλα για τα δύο 

είδη χρησιμοποιώντας για την παραμετροποίηση τους βιβλιογραφικά αλλά και πειραματικά 

δεδομένα της παρούσας διατριβής. Τα μοντέλα στη συνέχεια επαληθεύτηκαν με σύγκριση των 
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προβλέψεων τους με μετρήσεις πεδίου. Αναπτύχθηκαν επίσης οι μαθηματικές εξισώσεις για την 

πρόβλεψη της σωματικής σύστασης καθώς και μια προσέγγιση προσομοίωσης των ανώτατων 

θερμικών ορίων κατά την πρόκληση οξείας θερμικής καταπόνησης. Η καλή προσαρμογή των 

μοντέλων στα δεδομένα έδειξε ότι οι θερμικές αποκρίσεις των δύο ειδών τόσο όσον αφορά την 

αύξησή τους όσο και τις μεταβολές στα ενεργειακά τους αποθέματα μπορούν να περιγραφούν 

ικανοποιητικά από ένα μηχανιστικό πλαίσιο που ερμηνεύει τον μεταβολισμό ως ισοζύγια 

ενέργειας και μάζας. Επιπλέον, η σύγκριση των βιοενεργητικών ισοζυγίων των δύο ειδών έδειξε 

διαφορές στις ενεργειακές στρατηγικές τους με το λαβράκι να κατανέμει μεγαλύτερο μέρος του 

ισοζυγίου του σε διαδικασίες γενετικής ωρίμανσης και αναπαραγωγής καθώς και σε διεργασίες 

διατήρησης, κάτι που μπορεί να ερμηνεύσει τους μεγαλύτερους αυξητικούς ρυθμούς που 

παρατηρούνται στον κρανιό. Επιπρόσθετα, ανάλυση των παραμέτρων των μοντέλων έδειξε ότι 

κάποιες και ειδικότερα αυτές που αντικατοπτρίζουν την ικανότητα αφομοίωσης ενέργειας από το 

περιβάλλον και το κόστος σωματικής διατήρησης, συσχετίζονται με τη βέλτιστη θερμοκρασία 

κάνοντας έτσι εφικτές συγκρίσεις της θερμικής ευαισθησίας μεταξύ ειδών. Τέλος, προσομοιώσεις 

οξείας θερμικής καταπόνησης έδειξαν ότι παραδοχές βασισμένες σε θερμοδυναμικούς 

περιορισμούς μπορούν να αποτελέσουν μια ρεαλιστική προσέγγιση μηχανιστικής αποτύπωσης 

των ανώτερων θερμικών ορίων των ψαριών, περιγράφοντας τις βασικές τάσεις που 

παρατηρούνται και πειραματικά.  

Συνολικά, τα αποτελέσματα της διατριβής κατέστησαν σαφές ότι η μελέτη του 

μεταβολισμού και των θερμικών αποκρίσεων των ψαριών μέσω ενός συνδυασμού πειραματικών 

και μαθηματικών μεθόδων αποτελεί μια πολλά υποσχόμενη προσέγγιση με ενδιαφέρουσες 

προεκτάσεις, καθώς αλληλοσυμπληρώνει η μία την άλλη ενώ προσφέρει και εργαλεία με 

προβλεπτική και ερμηνευτική ισχύ. 
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Effects of high temperatures on the metabolism of farmed 

fish: combining experimental approach and mathematical 

modeling 

Abstract 

Temperature is an important environmental factor for fish as it affects their metabolism and 

determines a large set of behavioural and physiological traits. According to the socio-economic 

scenarios of the Intergovernmental Panel on Climate Change (IPCC), the global average sea 

temperature is expected to increase by several degrees by the end of the century, a trend that is 

projected to be more pronounced for the Mediterranean as it has been identified as a particularly 

vulnerable region to climate change. In this context, there is a clear need to study and predict the 

thermal responses and thermal limits of the organisms living in the Mediterranean, especially if 

they are species of major commercial interest, such as aquaculture species. The present thesis 

focuses on the study of the effects of high temperatures on the metabolism of two farmed fish of 

interest for the Mediterranean aquaculture, European sea bass (Dicentrarchus labrax) and meagre 

(Argyrosomue regius). Preparing for and addressing the future challenges requires an integrated 

approach that contributes both to a better understanding of the responses of organisms to thermal 

stress, and to the development of appropriate tools, such as mathematical models, that allow further 

investigation and offer predictive power. For that reason, a combination of experimentatal 

approaches and mathematical modeling was adopted here. 

The aim of the experimental approach was to determine the thermal tolerance of the two 

species under chronic and acute thermal stress. The main questions focus on the study of their 

physiological responses to increasing temperatures, the effects on the whole organismal level and 

its overall performance, and the determination of thermal tolerance limits under conditions of 

chronic and acute thermal stress. Regarding the mathematical modeling approach, the aim was to 

investigate the relationships between temperature and metabolism in both species and to simulate 

metabolic processes under the unified bioenergetic framework of the Dynamic Energy Budget 

(DEB) theory. DEB theory describes the metabolism of organisms using energy and mass balances 

and can simulate changes in key biological processes such as growth, energy assimilation, 
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maintenance, maturation and reproduction as a function of temperature and food availability under 

dynamically changing environments. 

In the experimental approach, thermal stress was studied at time scales and intensities 

relevant to the study of climate change. Three acclimation temperatures representing typical (24 

oC), maximum (28 - 29 oC), and predicted under climate change scenarios (33 - 34 oC) summer 

temperatures in the Mediterranean were investigated and fish responses to a set of biomarkers were 

studied including developmental, haematological, biochemical, hormonal and molecular 

parameters as well as the measurement of metabolic rate and the determination of the Crtitical 

Thermal Maximum under acute thermal stress. The results indicate similar patterns of response for 

the two species and similar tolerance thresholds to chronic thermal stress, with some quantitative 

differences between species. The optimum temperature for growth for both E. sea bass and meagre 

was placed between 24 and 29 oC, with that of meagre being closer to the lower end of the range. 

A number of biomarkers such as anaerobic metabolism (lactic acid), protective (heat shock 

proteins, antioxidants) and stress (cortisol) markers indicate levels of mild thermal stress at 

intermediate temperatures (28 - 29 oC), while chronic exposure to even higher temperatures is not 

deemed sustainable for the rearing of the species as it has dramatic effects on fish performance 

and health with rapid deterioration of the physiological markers. Furthermore, the upper limits of 

survival appear conserved for both species within an extremely narrow temperature range 

surrounding 33 oC. Moreover, the overall reduction of biological performance when approaching 

these limits is mainly interpreted as the insufficient capacity for aerobic metabolism, which was 

reflected in the study of metabolic rate, the development of megacardia, and the increase of 

anaerobic metabolism markers. Finally, the two species show remarkable tolerance to acute 

thermal stress, with that of E. sea bass, however, being greater, suggesting that the species carry a 

significant capacity to cope with episodes of extreme weather events such as heat waves.  

With respect to mathematical modeling, DEB models for both species were developed 

using both literature and experimental data from this thesis for their parameterization. The models 

were then validated by comparing their predictions to field measurements. In addition, a 

mathematical module for predicting body composition was developed as well as an approach to 

simulate thermal tolerance limits during acute thermal stress induction. The goodness of fit of the 

models to the data showed that the thermal responses of the two species, both in terms of their 

growth and changes in their energy reserves, can be sufficiently described by a mechanistic 
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framework that interprets metabolism as energy and mass balances. In addition, comparison of the 

bioenergetic budgets of the two species showed differences in their energetic strategies, with E. 

sea bass allocating a greater proportion of its budget to maturation and reproduction processes as 

well as to maintenance, which may explain the higher growth rates observed for the meagre. 

Furthermore, analysis of the model parameters showed that some parameters, in particular those 

reflecting the ability to assimilate energy from the environment and the cost of physical 

maintenance, correlate with optimal temperature, thus allowing comparisons of thermal sensitivity 

between species. Finally, simulations of acute thermal stress have shown that assumptions based 

on thermodynamic constraints can provide a realistic approach to mechanistically describe the 

upper thermal limits of fish, capturing the basic trends that are observed experimentally.  

Overall, the results of this thesis have shown that the study of fish metabolism and thermal 

responses through a combination of experimental and mathematical modeling methods is a 

promising approach with interesting implications, since they complement each other while 

offering tools with predictive and interpretative power. 
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Κεφάλαιο  

1 Εισαγωγή 

1.1 Κλιματική αλλαγή 

1.1.1  Υπερθέρμανση του πλανήτη 

Η υπερθέρμανση του πλανήτη έχει απασχολήσει έντονα την παγκόσμια κοινότητα τις τελευταίες 

δεκαετίες και έχει αναμφιβόλως αναγνωριστεί σαν μια από τις σημαντικότερες σύγχρονες 

προκλήσεις της ανθρωπότητας στον 21ο αιώνα. Σύμφωνα με τον Οργανισμό Ηνωμένων εθνών 

(ΟΗΕ), ο όρος αναφέρεται σε μεταβολές των παγκόσμιων και τοπικών κλιματικών τάσεων σε 

χρονικές κλίμακες δεκάδων έως εκατοντάδων χρόνων οι οποίες οφείλονται άμεσα ή έμμεσα σε 

ανθρώπινες δραστηριότητες και συνεπώς διακρίνεται από την κλιματική μεταβλητότητα που 

μπορεί να οφείλεται σε φυσικά αίτια. Μόλις τους τελευταίους δύο αιώνες, η ανθρώπινη 

δραστηριότητα έχει προκαλέσει σημαντικές μεταβολές στο παγκόσμιο κλίμα, με την αύξηση της 

θερμοκρασίας να αποτελεί την πιο έκδηλη μορφή του φαινομένου. Συγκεκριμένα, όπως δείχνουν 

και τα ιστορικά δεδομένα η μέση θερμοκρασία του πλανήτη έχει αυξηθεί κατά περίπου 1 οC σε 

σχέση με την προβιομηχανική εποχή (1850 - 1900) ενώ η ραγδαία αυξητική τάση δεν δείχνει μέχρι 

στιγμής σημάδια καμπής (Teske, 2019). 

Ο καθοριστικός ρόλος του ανθρώπου στην εξέλιξη της κλιματικής αλλαγής έγκειται κατά 

κύριο λόγο στη ρύπανση της ατμοσφαίρας και την καταστροφή των δασών που έχουν ως 

αποτέλεσμα τη διαταραχή του ενεργειακού ισοζυγίου που ρυθμίζει τη θερμοκρασία του πλανήτη. 

Συγκεκριμένα, η θερμοκρασία της γης ρυθμίζεται από μία φυσική διεργασία γνωστή ως φαινόμενο 

του θερμοκηπίου. Σε αυτή τη διεργασία μετέχουν περίπου 20 αέρια τα οποία βρίσκονται στην 

ατμόσφαιρα και εγκλωβίζουν μέρος της ανακλώμενης από την επιφάνεια της γης ηλιακής 

ακτινοβολίας, οδηγώντας έτσι στη ρύθμιση της θερμοκρασίας. Παρότι το 60% του φαινομένου 

αποδίδεται στην παρουσία υδρατμών (Η2Ο), το διοξείδιο του άνθρακα (CO2) αποτελεί ένα από τα 

πλέον σημαντικά αέρια του θερμοκηπίου με συνεισφορά της τάξης του 16% ενώ άλλα αέρια όπως 

το μεθάνιο (CH4), το υπεροξείδιο του αζώτου (ΝΟ2), το όζον (Ο3) και οι χλωροφθοράνθρακες 

(CFCs) συνεισφέρουν σε μικρότερο βαθμό. Αναπόφευκτα, μεταβολές στην παρουσία αυτών των 
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αερίων οδηγούν σε αποσταθεροποίηση της θερμοκρασίας. Τα τελευταία 200 χρόνια, η εξάρτηση 

της ανθρωπότητας από μη ανανεώσιμες πηγές ενέργειας, όπως ορυκτά καύσιμα, πετρέλαιο, και 

φυσικό αέριο οδήγησε σε έκλυση τεράστιων ποσοτήτων αυτών των αερίων στην ατμόσφαιρα με 

επακόλουθη αύξηση της απορρόφησης της εκπεμπόμενης ακτινοβολίας και κατ’ επέκταση της 

θερμοκρασίας του πλανήτη. Χαρακτηριστικά, εκτιμάται ότι το διάστημα αυτό οι συγκεντρώσεις 

του ατμοσφαιρικού CO2 και CH4 αυξήθηκαν κατά 47% και 156% αντίστοιχα, ενώ αυξητική 

πορεία παρουσίασαν και τα υπόλοιπα αέρια του θερμοκηπίου (IPCC, 2018). 

Λαμβάνοντας υπόψη την ισχύουσα τάση, η περαιτέρω αύξηση της θερμοκρασίας του 

πλανήτη θεωρείται αναπόφευκτη με τα πιο απαισιόδοξα σενάρια να προβλέπουν αύξηση της 

μέσης θερμοκρασίας μέχρι και 3,5 οC το 2100 σε σχέση με σήμερα (Stocker et al., 2014) καθώς 

και αύξηση των περιστατικών καύσωνα κυρίως στις περιοχές που καλύπτουν την Ευρώπη και την 

Ασία (Perkins et al., 2012). Για αυτές τις εκτιμήσεις χρησιμοποιούνται πολύπλοκα μαθηματικά 

μοντέλα, γνωστά ως General Circulation Models (GCMs), τα οποία προβλέπουν μακροχρόνιες 

κλιματικές αλλαγές σε παγκόσμιο επίπεδο προσομοιώνοντας τις αλληλεπιδράσεις μεταξύ 

ατμόσφαιρας, ωκεανών, επιφάνειας εδάφους, και θαλάσσιου πάγου. Ωστόσο, επειδή οι κλιματικές 

μεταβολές καθορίζονται από τις εκπομπές αερίων του θερμοκηπίου, οι μελλοντικές κλιματικές 

τάσεις θα επηρεαστούν σημαντικά από κοινωνικο-οικονομικά κριτήρια και στρατηγικές 

πολιτικής. Έτσι, παρότι οι φυσικοχημικοί μηχανισμοί που διέπουν αλλαγές στο κλίμα μπορεί να 

έχουν σε μεγάλο βαθμό αποσαφηνιστεί, οι κλιματικές προβλέψεις για τις επόμενες δεκαετίες 

φέρουν μεγάλο βαθμό αβεβαιότητας. Για το λόγο αυτό, η Διακυβερνητική Επιτροπή για την 

Κλιματική Αλλαγή (IPCC) που βρίσκεται υπό την αιγίδα του ΟΗΕ, δημοσιεύει ανά τακτικά 

χρονικά διαστήματα εκθέσεις για την κλιματική αλλαγή, στις οποίες συνυπολογίζονται κάθε φορά 

επικαιροποιημένα κλιματικά μοντέλα και ρεαλιστικά κοινωνικο-οικονομικά σενάρια. Στην πιο 

πρόσφατη έκθεση αξιολόγησης της (AR6), η IPCC υιοθέτησε πέντε σενάρια εκπομπών διοξειδίου 

του άνθρακα (Κοινά Κοινωνικο-οικονομικά Μονοπάτια, Shared Socioeconomic Pathways, SSPs) 

(Εικόνα 1-1). Από αυτά, το SSP4.5 και το SSP8.5 είναι κατά αντιστοιχία με τους προκατόχους 

τους RCP4.5 και RCP8.5 από την πέμπτη έκθεση αξιολόγησης (AR5) τα πιο δημοφιλή, καθώς 

αντιπροσωπεύουν το “πιο πιθανό” και “πιο απαισιόδοξο” σενάριο αντίστοιχα (Lotze et al., 2019, 

Sarà et al., 2018, Stocker et al., 2014, Tebaldi et al., 2021, van Vuuren et al., 2011). Σύμφωνα με 

το σενάριο SSP2 - 4.5, προβλέπεται αύξηση της μέσης θερμοκρασίας της θάλασσας περίπου 2 οC 

έως το 2100 σε σχέση με την περίοδο αναφοράς 1990-2014, ενώ η αντίστοιχη αύξηση υπό το 
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σενάριο SSP5 - 8.5 αναμένεται να είναι της τάξης των 3,7 οC. Ωστόσο, πρόσφατες εκθέσεις της 

IPCC υποδεικνύουν ότι οι εκπομπές άνθρακα έχουν ήδη υπερβεί το όριο που έχει καθοριστεί για 

το SSP2 - 4.5, γεγονός που καθιστά το SSP5 - 8.5 ολοένα και πιο επίκαιρο (Teske, 2019). 

 

Εικόνα 1-1 Μέση παγκόσμια αύξηση της θερμοκρασίας βάσει των σεναρίων της Διακυβερνητικής Επιτροπής για την 

Κλιματική Αλλαγή (IPCC) (προσαρμοσμένο από τους (Tebaldi et al., 2021). 

Figure 1-1 Mean global temperature increase based on the scenarios of the Intergovernmental Panel on Climate 

Change (IPCC) (Tebaldi et al., 2021). 

Εξίσου σημαντική με την αύξηση της μέσης θερμοκρασίας θα είναι στο μέλλον και η 

αύξηση της συχνότητας αλλά και της έντασης περιστατικών καύσωνα, τα οποία χαρακτηρίζονται 

ως θερμοκρασιακές ανωμαλίες. Αν και αυτά τα φαινόμενα δεν έχουν μελετηθεί εκτενώς, μπορούν 

να έχουν δραματικές επιπτώσεις στα θαλάσσια οικοσυστήματα με πλήθος μελετών να αναφέρουν 

αλλαγές στη φυσιολογία και μαζικές θνησιμότητες σε οργανισμούς όπως ψάρια, ασπόνδυλα, και 

θηλαστικά (Garrabou et al., 2019, Smale et al., 2019, Smith et al., 2021). Ομολογουμένως, η 

περιγραφή αυτών των ακραίων περιστατικών και ο καθορισμός των ορίων θερμοκρασίας που τα 

χαρακτηρίζουν αποτελεί πρόκληση, και παρότι έχουν δοκιμαστεί πολλές προσεγγίσεις (Hobday 

et al., 2016), προβλέψεις σχετικά με τη μελλοντική τους εξέλιξη υπό το πλαίσιο της κλιματικής 

αλλαγής παραμένουν ένα πεδίο επιστημονικής αβεβαιότητας. Ωστόσο, ιστορικά στοιχεία δείχνουν 

ότι κατά τον περασμένο αιώνα, οι θαλάσσιοι καύσωνες έχουν αυξηθεί όχι μόνο σε συχνότητα 

(κατά 34%) αλλά και σε διάρκεια (κατά 17%) (Oliver et al., 2018). Αυτό συνεπάγεται συνολική 

αύξηση κατά 54% των ημερών που χαρακτηρίζονται ως ημέρες καύσωνα παγκοσμίως ενώ η τάση 
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αναμένεται να συνεχιστεί και στο μέλλον. Συγκεκριμένα, με βάση στοιχεία των τελευταίων 30 

ετών, οι Frölicher et al., (2018) προβλέπουν ότι μέχρι το τέλος του αιώνα, και ανάλογα με το 

κλιματικό σενάριο υπό εξέταση, οι ημέρες καύσωνα στη θάλασσα θα αυξηθούν κατά 16 - 23 

φορές, προκαλώντας έτσι θερμοκρασιακές ανωμαλίες που ξεπερνούν τους 2,5 οC σε ένταση και 

διαρκούν πάνω από 100 ημέρες. 

1.1.2 Μεσόγειος Θάλασσα 

Παρά το μικρό της μέγεθος που αντιστοιχεί στο μόλις 0,7% της επιφάνειας των θαλασσών του 

πλανήτη, η Μεσόγειος Θάλασσα αποτελεί ένα σημαντικό καταφύγιο βιοποικιλότητας, καθώς 

απαντάται σε αυτήν το 7,5% της παγκόσμιας θαλάσσιας πανίδας με πολλά μάλιστα από τα είδη 

της να είναι ενδημικά (Coll et al., 2010). Κατά συνέπεια, είναι ιδιαίτερα κρίσιμη η μελέτη των 

μεταβολών στο θερμοκρασιακό προφίλ της Μεσογείου καθώς αναμένεται να επηρεάσει την 

πλειονότητα των οργανισμών που διαβιούν σε αυτήν (Marbà et al., 2015). Μάλιστα, πολλά από 

τα είδη που θα επηρεαστούν έχουν σημαντική εμπορική αξία όπως ψάρια, καρκινοειδή, και 

μαλάκια αλιευτικού ενδιαφέροντος (Stergiou et al., 2016) αλλά και είδη υδατοκαλλιέργειας (Rosa 

et al., 2012, Stavrakidis-Zachou et al., 2021a).  

Ένας κεντρικός διαχωρισμός της Μεσογείου είναι αυτός μεταξύ Δυτικής και Ανατολικής 

λεκάνης, οι οποίες συνδέονται μέσω του σχετικά ρηχού (316 m) Πορθμού της Σικελίας. Παρότι 

οι δύο λεκάνες διαφέρουν ελαφρώς στο θερμοκρασιακό τους προφίλ γενικά παρουσιάζουν το ίδιο 

πρότυπο με ήπιους χειμώνες και θερμά καλοκαίρια. Συγκεκριμένα, οι χειμερινές θερμοκρασίες 

στην επιφάνεια της θάλασσας κυμαίνονται συνήθως μεταξύ 13 – 17 oC (Skliris et al., 2012), αν 

και σε ορισμένες από τις βορειότερες περιοχές μπορεί να καταγραφούν χαμηλότερες τιμές. Το 

καλοκαίρι, οι τυπικές θερμοκρασίες κυμαίνονται μεταξύ 24 - 28 oC, με μια σημαντική διαφορά να 

είναι ότι η Ανατολική λεκάνη γενικά παρουσιάζει υψηλότερες τιμές έως και 2 oC συγκριτικά με 

τη Δυτική (Marras et al., 2015). 

Ωστόσο, η ανθρωπογενής κλιματική αλλαγή αναμένεται να προκαλέσει σημαντική 

μετατόπιση στο εύρος θερμοκρασιών που χαρακτηρίζουν τη Μεσόγειο. Όπως αναφέρθηκε στην 

προηγούμενη παράγραφο, η μέση θερμοκρασία του πλανήτη θα αυξηθεί κατά αρκετούς βαθμούς 

μέχρι το τέλος του αιώνα. Η τάση αυτή προβλέπεται να είναι εντονότερη για τη Μεσόγειο λόγω 

του ότι είναι μια ημίκλειστη λεκάνη με χαμηλή ανταλλαγή νερού με άλλες ωκεάνιες μάζες, 

γεγονός που έχει οδηγήσει στον χαρακτηρισμό της ως μιας ιδιαίτερα ευάλωτης περιοχής στην 
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κλιματική αλλαγή (Azzurro et al., 2019, Feidantsis et al., 2020, Rosa et al., 2012). Συγκριτικά, ενώ 

τα τελευταία 50 χρόνια οι ωκεανοί θερμαίνονται με ένα ρυθμό της τάξης των 0,11 oC ανά δεκαετία, 

ο ρυθμός θέρμανσης για τη Μεσόγειο είναι πολύ ψηλότερος και ανέρχεται στους 0,61 oC ανά 

δεκαετία (Belkin, 2009, Oliver et al., 2018). 

Όσον αφορά το μέλλον της θερμοκρασίας στη Μεσόγειο, αναμφίβολα οι υπάρχουσες 

προβλέψεις φέρουν μεγάλο βαθμό αβεβαιότητας που οφείλεται τόσο στη δημιουργία και επιλογή 

κατάλληλων κλιματικών σεναρίων, αλλά και στους περιορισμούς που φέρουν τα ίδια τα κλιματικά 

μοντέλα. Μια χρήσιμη πηγή προβλέψεων για την περιοχή αποτελεί η Ευρωπαϊκή πρωτοβουλία 

Euro-CORDEX (https://www.euro-cordex.net/). Αυτή παρέχει για το σύνολο των IPCC σεναρίων, 

δεδομένα υψηλής ανάλυσης σε ποικίλες χωρικές και χρονικές κλίμακες υπό ένα ευρύ φάσμα 

τοπικών κλιματικών μοντέλων (RCM) (Macias et al., 2014). Στην πλειονότητά τους, τα μοντέλα 

αυτά έχουν επικυρωθεί συγκρίνοντας τις προβλέψεις τους με χρονοσειρές ιστορικών δεδομένων, 

όπως αυτές που λαμβάνονται μέσω της Υπηρεσίας Παρακολούθησης Θαλάσσιου Περιβάλλοντος 

του Ευρωπαϊκού προγράμματος Copernicus (CMEMS). Αν και αυτό επιτρέπει σχετική αξιοπιστία 

προβλέψεων για την ανοιχτή θάλασσα και σε αδρή χωρική ανάλυση, η μοντελοποίηση κλιματικών 

αλλαγών στην παράκτια ζώνη, όπου εντοπίζεται και η πλειονότητα της υδατοκαλλιεργητικής 

δραστηριότητας είναι λιγότερο ακριβής (Le Traon et al., 2019). Συγκεκριμένα, οι προσπάθειες 

μείωσης της χωρικής κλίμακας από Ευρωπαϊκό σε τοπικό επίπεδο συνήθως αδυνατούν να 

αποτυπώσουν με ακρίβεια τις ψηλές θερμοκρασιακές διακυμάνσεις στις παράκτιες περιοχές 

τείνοντας να υποεκτιμούν τα θερινά μέγιστα και να υπερεκτιμούν τα χειμερινά ελάχιστα (Falconer 

et al., 2020). Επομένως, είναι σημαντικό να ληφθεί υπόψη, ότι στις παράκτιες περιοχές και στις 

χωρικές κλίμακες που είναι κρίσιμες για την υδατοκαλλιέργεια, οι πραγματικές θερμοκρασίες στο 

μέλλον ενδέχεται να ξεπεράσουν τις προβλέψεις των μοντέλων, ειδικά κατά τη διάρκεια 

περιστατικών καύσωνα.  

Σύμφωνα με τους Barredo et al., (2018), οι οποίοι συγκέντρωσαν και ανέλυσαν έναν 

μεγάλο αριθμό τοπικών κλιματικών μοντέλων για τη Μεσόγειο, οι μέσες ετήσιες θερμοκρασίες 

υπό τα πιο μετριοπαθή κλιματικά σενάρια αναμένεται να αυξηθούν κατά 1 οC έως το 2050 και 1,9 

oC έως το 2100, σε σύγκριση με την περίοδο αναφοράς 1981 - 2010. Όσον αφορά τα πιο 

απαισιόδοξα σενάρια υψηλών εκπομπών CO2, οι αντίστοιχες αυξήσεις της θερμοκρασίας 

προβλέπεται να είναι 1,2 και 3,8 oC. Ειδικά για το Δυτικό τμήμα της Μεσογείου, μια τέτοια 

αύξηση θα μεταφραστεί σε αναμενόμενες επιφανειακές θερμοκρασίες καλοκαιριού μεταξύ 29 και 

https://www.euro-cordex.net/
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31 oC μέχρι το τέλος του αιώνα, ενώ μέγιστες θερμοκρασίες 33 oC μπορεί επίσης να καταγραφούν 

σε περιπτώσεις καύσωνα ή σε κάποια τμήματα της Ανατολικής λεκάνης (Garcias-Bonet et al., 

2016). Παρόμοια θερμοκρασιακή αύξηση έως το τέλος του αιώνα έχει προβλεφθεί και από άλλους 

συγγραφείς (Εικόνα 1-2), επιβεβαιώνοντας έτσι την παραπάνω ανάλυση (Sakalli, 2017). Επίσης, 

σε μια συγκεντρωτική μελέτη όπου λήφθηκαν υπόψη πολλά τοπικά κλιματικά μοντέλα αλλά και 

σενάρια εκπομπών, οι Adloff et al., (2015) αναφέρουν πιθανή αύξηση 1,7 - 3 oC για τη μέση 

θερμοκρασία της Μεσογείου, ενώ εντοπίζουν κρίσιμες περιοχές όπως το βορειοδυτικό Ιόνιο, τις 

Βαλεαρίδες Νήσους, το Αιγαίο και τη Θάλασσα της Λεβαντίνης, που θα παρουσιάσουν τη μέγιστη 

αύξηση της επιφανειακής θαλάσσιας θερμοκρασίας (SST). Μάλιστα, η αύξηση της θερμοκρασίας 

φαίνεται ότι θα επηρεάσει περισσότερο τους καλοκαιρινούς μήνες (Ιούνιο έως Αύγουστο), με 

προβλέψεις έως και 7 oC υψηλότερες μέχρι το τέλος του αιώνα σε σύγκριση με τις τρέχουσες τιμές 

(Stocker et al., 2014). 

 

Εικόνα 1-2 Προβλέψεις μεταβολής της επιφανειακής θαλάσσιας θερμοκρασίας στη Μεσόγειο μεταξύ 2100 και της 

περιόδου αναφοράς 1986-2015 (Sakalli, 2017). 

Figure 1-2 Projected shifts in the sea surface temperature of the Medeterranean Sea between 2100 and the reference 

period 1986-2015 (Sakalli, 2017).  
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1.2 Θερμική Βιολογία ψαριών 

Η φυσιολογία και η συμπεριφορά των ψαριών συνδέεται άμεσα με τους περιβαλλοντικούς 

παράγοντες στους οποίους διαβιούν, όπως για παράδειγμα η θερμοκρασία νερού, η αλατότητα, το 

pH και το φως (Brauner & Richards, 2020a). Δεδομένου ότι τα ψάρια είναι εξώθερμοι οργανισμοί, 

δηλαδή οργανισμοί που εξαρτώνται από εξωτερικές πηγές ενέργειας για την εξασφάλιση των 

ομοιοστατικών τους μηχανισμών και άρα δε ρυθμίζουν ενεργά τη θερμοκρασία του σώματός τους 

με βοήθεια μεταβολικής ενέργειας από το μιτοχονδριακό μεταβολισμό (Somero, 2010), θεωρείται 

ότι η θερμοκρασία είναι ο περιβαλλοντικός παράγοντας με τη μεγαλύτερη σημασία, καθώς επιδρά 

σε όλα τα επίπεδα βιολογικής οργάνωσης (Pörtner, 2001, Waldock et al., 2018). Η θερμοκρασία 

συνδέεται με βασικές κυτταρικές διεργασίες όπως η ενζυμική δραστηριότητα και τα δομικά 

χαρακτηριστικά μεμβρανών και πρωτεϊνών (Peterson et al., 2007). Μεταβολές σε χαρακτηριστικά 

των ψαριών όπως η εμβρυϊκή ανάπτυξη, ο χρόνος μετανάστευσης και πρώτης αναπαραγωγής, ο 

ρυθμός αύξησης, η επιβίωση, η γονιμότητα και ακόμα κι ο καθορισμός του φύλου έχουν 

συσχετιστεί πρωτίστως με αλλαγές στις θερμοκρασίες (Crozier & Hutchings, 2014, Little et al., 

2020, O’Dea et al., 2019). Η μελέτη των επιδράσεων της θερμοκρασίας στις παραπάνω διεργασίες 

αποτελεί και το αντικείμενο της θερμικής βιολογίας των ψαριών. 

 

1.2.1 Επίδραση στο μεταβολισμό 

Μεταβολισμός χαρακτηρίζεται το αθροιστικό σύνολο των χημικών αντιδράσεων που λαμβάνουν 

χώρα στα κύτταρα ενός οργανισμού. Περιλαμβάνει δηλαδή όλες εκείνες τις βιοχημικές διεργασίες 

που σχετίζονται με την παραγωγή και απελευθέρωση ενέργειας και μάλιστα χωρίζεται σε δύο 

σκέλη, τον αναβολισμό και τον καταβολισμό. Ο αναβολισμός περιλαμβάνει τις χημικές 

αντιδράσεις σύνθεσης πολύπλοκων οργανικών ενώσεων με χρήση ενέργειας ενώ ο καταβολισμός 

αυτές που σχετίζονται με τη διάσπαση χημικών ενώσεων προς παραγωγή ενέργειας. Όλες οι 

παραπάνω αντιδράσεις καταλύονται από ενζυμα, δηλαδή ειδικά διαμορφωμένες πρωτεΐνες που 

επιταχύνουν το ρυθμό των αντιδράσεων κατά πολλές τάξεις μεγέθους σε σχέση με τον ίδιο ρυθμό 

απουσία κατάλυσης (Cooper, 2000). Τα ένζυμα γενικά χαρακτηρίζονται από μεγάλο βαθμό 

εξειδίκευσης κάτι που σημαίνει ότι στο εσωτερικό ενός κυττάρου απαντάνται ανα πάσα στιγμή 

ένας μεγάλος αριθμός ενζύμων που καταλύουν διαφορετικές αντιδράσεις. Η καταλυτική δράση 
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των ενζύμων αποδίδεται στην ικανότητα τους να δεσμένουν επιλεκτικά τα οργανικά υποστρώματα 

που συμμετέχουν σε μία αντίδραση και να μειώνουν την ενέργεια ενεργοποίησης, την ελάχιστη 

ενέργεια δηλαδή που απαιτείται για να πραγματοποιηθεί η αντίδραση (Daniel et al., 2009).  

Ένας από τους σημαντικότερους παράγοντες που επηρεάζουν την ταχύτητα των 

βιολογικών αντιδράσεων είναι η θερμοκρασία. Συγκεκριμένα, άνοδος της θερμοκρασίας, 

συνεπάγεται άνοδο της ταζύτητας της αντίδρασης. Αυτό οφείλεται στην αύξηση της πιθανότητας 

των αντιδρωσών ουσιών να συνδεθούν με το κατάλληλο ένζυμο, που με τη σειρά του προκαλείται 

από την θερμοκρασιακά επαγώμενη αύξηση της κινητικής ενέργειας αυτών των ουσιών (Eisenthal 

et al., 2006). Ωστόσο, παρατηρείται ότι η εκάστοτε αντίδραση χαρακτηρίζεται από ένα 

θερμοκρασιακό βέλτιστο πέραν του οποίου η ταχύτητα της μειώνεται σταδιακά μέχρι τον πλήρη 

μηδενισμό της, κάτι που αποδίδεται στην απώλεια δομικής σταθερότητας των ενζύμων κάτω από 

πολύ υψηλές θερμοκρασίες (Arcus & Mulholland, 2020).  

Λόγω λοιπόν της παράπανω ισχυρής της επίδρασης στην ενζυμική δραστικότητα, η 

θερμοκρασία συνδέεται άρρηκτα με τον μεταβολισμό, καθώς επηρεάζει την ταχύτητα του 

συνόλου των χημικών αντιδράσεων που τον απαρτίζουν. Απόρροια αυτού είναι ότι μεταβολές στη 

θερμοκρασία μεταφράζονται σε μεταβολές σε όλα τα επίπεδα βιολογικής οργάνωσης, από το 

μοριακό μέχρι και το επίπεδο ολόκληρου του οργανισμού. Συγκεκριμένα, η αύξηση της 

θερμοκρασίας σχετίζεται θετικά με τους ρυθμούς παραγωγής ενέργειας από τη διάσπαση 

οργανικών ενώσεων αλλά και με τη χρήση της για τη διατήρηση και σύνθεση νέων κυτταρικών 

δομών, τάσεις που συχνά αντανακλώνται και από υψηλούς αναπτυξιακούς ρυθμούς σε θερμότερα 

περιβάλλοντα (Morrongiello et al., 2019, Payne et al., 2016). Επιπλέον, η αυξημένη κυτταρική 

δραστηριότητα συνεπάγεται αύξηση των απαιτήσεων σε οξυγόνο για την πραγματοποίηση των 

διεργασιών της γλυκόλυσης, του κύκλου του κιτρικού οξέως, και της οξειδωτικής 

φωσφορυλίωσης, που συνθέτουν τον αερόβιο μεταβολισμό. Ως εκ τούτου, η κατανάλωση 

οξυγόνου τείνει να αυξάνει με τη θερμοκρασία, ενώ αποτελεί και τον πιο διαδεδομένο δείκτη 

μέτρησης του μεταβολικού ρυθμού (Chabot et al., 2016). Μάλιστα, η ικανότητα των εξώθερμων 

οργανισμών για αερόβιο μεταβολισμό τυπικά ποσοτικοποιείται μέσω του αερόβιου δυναμικού 

(Aerobic Scope, AS), δηλαδή της διαφοράς μεταξύ του τυπικού μεταβολικού ρυθμού (ή 

μεταβολικού ρυθμού ηρεμίας) (Standard Metabolic Rate, SMR) και του μέγιστου μεταβολικού 

ρυθμού (Maximum Metabolic Rate, MMR). Οι δύο ρυθμοί, μετρούνται ως κατανάλωση οξυγόνου 

υπό συνθήκες ηρεμίας και έντονης άσκησης, αντίστοιχα, και συνεπώς εκφράζουν τις ελάχιστες 
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μεταβολικές απαιτήσεις για διατήρηση της ζωής στην πρώτη περίπτωση και τη μέγιστη αερόβια 

μεταβολική ικανότητα στη δεύτερη (Norin & Clark, 2016). Όπως θα αναλυθεί και στις επόμενες 

παραγράφους, η επίδραση της θερμοκρασίας στο μεταβολισμό μεταφράζεται σε πλήθος 

φυσιολογικών αποκρίσεων ενώ η αερόβια ικανότητα παίζει καθοριστικό ρόλο στον καθορισμό 

των ορίων θερμικής ανοχής. 

1.2.2 Η θερμοκρασία ως παράγοντας καταπόνησης 

Παρά τη γενικά θετική επίδραση της θερμοκρασίας στο μεταβολισμό, πολύ υψηλές ή χαμηλές 

θερμοκρασίες μπορεί να επιφέρουν αρνητικές επιπτώσεις στον οργανισμό. Για παράδειγμα, οι 

πρωτεΐνες αποτελούν θερμοκρασιακά ευαίσθητα κυτταρικά συστατικά των οποίων η 

λειτουργικότητα εξαρτάται από την τρισδιάστατη δομή τους. Η δομή αυτή διατηρείται σε μεγάλο 

βαθμό από ασθενείς αλληλεπιδράσεις όπως δεσμοί υδρογόνου και δεσμοί van der Waals οι οποίοι 

αποσταθεροποιούνται σε υψηλές θερμοκρασίες. Αποτέλεσμα αυτού είναι η απώλεια της 

τρισδιάστατης δομής των πρωτεϊνών, μια διαδικασία που ονομάζεται μετουσίωση, η οποία οδηγεί 

στην αναστολή της λειτουργίας τους (Somero, 2010). Αντίστοιχα, ακραίες θερμοκρασίες μπορεί 

να επιδράσουν αρνητικά στη δομή των κυτταρικών λιπιδίων, διακόπτοντας τη μεμβρανική 

λειτουργία και οδηγώντας σε κυτταρικό θάνατο ή ακόμα και στη δομή του κυτταρικού σκελετού 

και των νουκλεϊκών οξέων (Cheng et al., 2018, Niu & Xiang, 2018).  

Είναι σαφές λοιπόν ότι η θερμοκρασία μπορεί να αποτελέσει μια σημαντική συνθήκη 

καταπόνησης για τα ψάρια, μια αιτία δηλαδή που γενικά μειώνει τις φυσιολογικές επιδόσεις των 

οργανισμών. Ωστόσο, έχουν εξελιχθεί πλήθος μηχανισμών που διασφαλίζουν την επιβίωση και 

την αναπαραγωγική τους επιτυχία υπό τέτοιες συνθήκες. Αυτούς τους εκφράζουν μέσω μιας 

σειράς αποκρίσεων με στόχο τη ρύθμιση της φυσιολογίας τους. Κατά την πρώτη, λοιπόν, έκθεση 

σε ένα παράγοντα καταπόνησης προκαλούνται φυσιολογικές αλλαγές γνωστές ως απόκριση στην 

καταπόνηση. Σε πρώτη φάση, αυτό περιλαμβάνει ενεργοποίηση νευροενδοκρινολογικών 

μηχανισμών στον εγκέφαλο, που με τη σειρά τους κινητοποιούν, μεταξύ άλλων, μεταβολικές, 

αιματολογικές και ανοσολογικές αποκρίσεις (Barton, 2002, Schreck & Tort, 2016). Τυπικά, η 

απόκριση στην καταπόνηση εκδηλώνεται με αυξημένες συγκεντρώσεις κορτιζόλης, γλυκόζης, 

γαλακτικού οξέος και άλλων μεταβολιτών στο αίμα για πολλές ώρες μετά την έκθεση. Ωστόσο, 

σε περιπτώσεις παρατεταμένης έκθεσης, οι υψηλές συγκεντρώσεις μπορεί να παραμείνουν για 

μεγαλύτερο χρονικό διάστημα, υποδεικνύοντας έτσι σημάδια χρόνιας καταπόνησης (Deng et al., 
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2018, Yousefi et al., 2016). Στην περίπτωση αυτή, οι ρυθμιστικοί μηχανισμοί που 

ενεργοποιήθηκαν αρχικά δίνουν τη θέση τους σε πιο μόνιμες προσαρμογές που επιτρέπουν τη 

βελτιστοποίηση της επίδοσης υπό τις νέες συνθήκες.  

Μια προσέγγιση για την κατανόηση αυτών των προσαρμογών είναι μέσω του 

φυσιολογικού πλαισίου της αλλόστασης (Korte et al., 2007, Ramsay & Woods, 2014). Η ουσία 

του συνοψίζεται στη φράση ‘σταθερότητα μέσω αλλαγής’ και περιλαμβάνει μηχανισμούς που 

μεταβάλλουν τις φυσιολογικές μεταβλητές ανάλογα με τα επίπεδα αναμενόμενης αλλαγής. Αυτό 

εξοπλίζει τους οργανισμούς με πλαστικότητα ώστε να μπορούν να αντιμετωπίσουν ένα ευρύ 

φάσμα περιβαλλοντικών μεταβολών με προσαρμοστικές αλλαγές στο μεταβολισμό τους, στο 

ανοσοποιητικό τους, και στο καρδιαγγειακό τους σύστημα. Ωστόσο, επειδή δεν ενεργοποιούνται 

όλοι οι αλλοστατικοί μηχανισμοί με την ίδια ταχύτητα, συχνά απαιτείται σημαντικός χρόνος, ώστε 

να επιτευχθεί πλήρης προσαρμογή στις νέες συνθήκες. Ο χρόνος αυτός αποτελεί την περίοδο 

εγκλιματισμού και μπορεί να έχει διάρκεια αρκετών εβδομάδων.  

Κατά τη διάρκεια της περιόδου εγκλιματισμού, λαμβάνουν χώρα βιοχημικές, 

μορφολογικές και μοριακές αλλαγές στο επίπεδο του οργανισμού. Για παράδειγμα, αιματολογικές 

παράμετροι όπως ο αιματοκρίτης και η αιμοσφαιρίνη είναι γνωστό ότι μεταβάλλονται κάτω από 

διαφορετικές συνθήκες οξυγόνου ή θερμοκρασίας (Islam et al., 2020b, Shahjahan et al., 2018). 

Συγκεκριμένα, επάγοντας την παραγωγή ερυθρών αιμοσφαιρίων και αιμοσφαιρίνης, τα ψάρια 

είναι σε θέση να αυξήσουν την ικανότητά τους για αερόβιο μεταβολισμό, ένα φαινόμενο καλά 

τεκμηριωμένο ως απόκριση σε αυξημένες θερμοκρασίες (Samaras et al., 2016b). Σε ακραίες 

περιπτώσεις, οι μηχανισμοί εγκλιματισμού μπορεί να περιλαμβάνουν επίσης αναδιοργάνωση 

ιστών και αλλαγή του μεγέθους των οργάνων, όπως συμβαίνει στην περίπτωση της υπερτροφίας 

του καρδιακού μυός κάτω από υψηλές θερμοκρασίες (Keen et al., 2015). Επιπλέον, τέτοιες 

αλλαγές συνήθως συνοδεύονται από αυξημένο μεταβολισμό. Αυτό, αντικατοπτρίζεται από την 

αύξηση του ρυθμού κατανάλωσης οξυγόνου (Pörtner et al., 2017) και την αύξηση άλλων 

μεταβολιτών του πλάσματος, όπως εκείνων που εμπλέκονται στο μεταβολισμό και την 

κινητοποίηση λιπών (χοληστερόλη, λιπίδια, ηπατικά ένζυμα), ενώ χρόνιες εκφάνσεις 

καταπόνησης μπορεί να είναι επίσης και αλλαγές στη σωματική σύσταση (Chatzifotis et al., 2018, 

Guerreiro et al., 2012, Riera-Heredia et al., 2020). Τέλος, δεδομένου ότι η ρύθμιση όλων των 

παραπάνω μεταβολικών και βιοχημικών παραμέτρων βρίσκεται, σε μεγάλο βαθμό, υπό γενετικό 

έλεγχο, σημαντικές αλλαγές εντοπίζονται επίσης στη γονιδιακή έκφραση. Ειδικότερα, συνθήκες 
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καταπόνησης τυπικά επάγουν την έκφραση συγκεκριμένων πρωτεϊνών που είναι γνωστές ως 

πρωτεΐνες θερμικού πλήγματος (HSPs, Heat Shock Proteins) οι οποίες έχουν προστατευτικό ρόλο 

για τις κυτταρικές λειτουργίες (Roberts et al., 2010). Ως εκ τούτου, η ανίχνευση αυξημένων 

συγκεντρώσεων μοριακών δεικτών για αυτές τις πρωτεΐνες αποτελεί μια παγιωμένη προσέγγιση 

αξιολόγησης των επιπέδων καταπόνησης στα ψάρια (Antonopoulou et al., 2020a, Islam et al., 

2020a, Zhang et al., 2017). 

1.2.3 Θερμική απόκριση και όρια ανοχής 

Επειδή η θερμοκρασία παίζει καθοριστικό ρόλο στις κυτταρικές διαδικασίες, έχει σημαντικό 

αντίκτυπο και σε όλα τα ανώτερα επίπεδα βιολογικής οργάνωσης. Μεταβολές στις κυτταρικές 

αποκρίσεις επηρεάζουν τις φυσιολογικές μεταβλητές και διεργασίες ενός οργανισμού και κατά 

συνέπεια μεταφράζονται σε μεταβολές στις συνολικές επιδόσεις του. Για κάθε είδος υπάρχουν 

συγκεκριμένες θερμοκρασιακές τιμές στις οποίες μπορεί να αποδώσει βέλτιστα. Καθώς 

απομακρυνόμαστε από την περιοχή των βέλτιστων τιμών οι επιδόσεις ελαττώνονται και τελικά 

μηδενίζονται όταν ξεπεραστούν κάποια κρίσιμα θερμοκρασιακά κατώφλια. Αυτές οι κρίσιμες 

θερμοκρασίες ορίζουν το εύρος ανοχής ενός είδους, δηλαδή το θερμοκρασιακό εύρος στο οποίο 

μπορεί να επιβιώσει και να αποδώσει μεταβολικά. Μάλιστα, τα θερμικά όρια όχι μόνο διαφέρουν 

μεταξύ ειδών με κάποια να παρουσιάζουν ένα σχετικά μικρό (στενόθερμα) και άλλα μεγάλο 

(ευρύθερμα) εύρος ανοχής, αλλά φαίνεται να επηρεάζονται και από παράγοντες, όπως το μέγεθος 

και το αναπτυξιακό στάδιο του οργανισμού, η παρουσία στρεσογόνων παραγόντων, και το 

πρότερο θερμικό ιστορικό (Di Santo & Lobel, 2017, Sunday et al., 2019, Zhou et al., 2019). 

Ωστόσο, ανεξαρτήτως των παραγόντων που επηρεάζουν τα θερμικά όρια, συγκεκριμένες 

συμπεριφορές στα άκρα των φυσιολογικών ορίων, όπως η έναρξη μυϊκών σπασμών και η 

αδυναμία κίνησης έχουν καθολικό χαρακτήρα και επιτρέπουν έτσι τον καθορισμό τους για ένα 

μεγάλο αριθμό ειδών και κάτω από ποικίλες συνθήκες. 

Οι δυο κύριες μέθοδοι προσδιορισμού των θερμικών ορίων στα ψάρια είναι η στατική, που 

μετράει το χρόνο θανάτου κάτω από σταθερές πειραματικές θερμοκρασίες, και η δυναμική, που 

χρησιμοποιεί σταδιακά αυξανόμενες πειραματικές θερμοκρασίες έως ότου τα ζώα φτάσουν σε 

κάποιο τελικό σημείο (endpoint).  

Η στατική μέθοδος χρησιμοποιεί στατιστικές τεχνικές φαρμακολογίας για τον 

προσδιορισμό ενός ισοδύναμου του LD50, δηλαδή της δοσολογίας μια ουσίας που προκαλεί 
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θνησιμότητα 50% στον πληθυσμό των πειραματοζώων, κατασκευάζοντας καμπύλες χρόνου-

θνησιμότητας, όπου η “δοσολογία” είναι ο χρόνος κατά τον οποίο τα ζώα εκτίθενται σε μια 

σταθερή θερμοκρασία μέχρι το θάνατό τους. Μέσες θανατηφόρες υψηλές και χαμηλές 

θερμοκρασίες υπό ποικίλες θερμοκρασίες εγκλιματισμού μπορούν να χρησιμοποιηθούν για τον 

σχεδιασμό ενός πολυγώνου θερμικής ανοχής που οριοθετεί τη ζώνη αντίστασης (εκτός 

πολυγώνου) και τη ζώνη ανοχής (εντός πολυγώνου) για κάθε είδος. Κατά συνέπεια, ένας 

οργανισμός μπορεί να ζήσει απεριόριστα εντός της ζώνης ανοχής, αλλά η επιβίωση είναι χρονικά 

εξαρτώμενη στη ζώνη αντίστασης. Με αυτό τον τρόπο καθορίζονται επίσης και οι απόλυτες άνω 

και κάτω θανατηφόρες θερμοκρασίες (Upper and Lower Incipient Lethal Temperatures, UILT και 

LILT) ως οι θερμοκρασίες στις οποίες επιβιώνει το 50% του πληθυσμού κάτω από απεριόριστα 

μακρά έκθεση. Το εμβαδόν του θερμικού πολυγώνου θεωρείται ότι αποτελεί έναν ποσοτικό δείκτη 

θερμικής ανοχής που μπορεί να χρησιμοποιηθεί για δια-ειδικές συγκρίσεις.  

Η δυναμική μέθοδος, αντιθέτως υποβάλει τα ζώα σε σταδιακά αυξανόμενες πειραματικές 

θερμοκρασίες προς τον καθορισμό της μέγιστης και ελάχιστης κρίσιμης θερμοκρασίας (η αλλιώς 

κρίσιμου θερμικού μέγιστου ή ελάχιστου) (CTmax, CTmin). Η μέθοδος εισήχθη από τους Cowles & 

Bogert (1944) με το CTmax να ορίζεται ως “το θερμικό σημείο στο οποίο η κινητική δραστηριότητα 

αποδιοργανώνεται και το ζώο χάνει την ικανότητά του να ξεφεύγει από τις συνθήκες που θα το 

οδηγήσουν γρήγορα στο θάνατό του”. Τις τελευταίες δεκαετίες έχουν αναπτυχθεί πρωτόκολλα 

που αποσκοπούν στην τυποποίηση της μεθόδου, κυρίως ως προς τον ρυθμό θέρμανσης, έτσι ώστε 

να επιτυγχάνεται επαρκής εξίσωση της θερμοκρασίας του νερού με αυτή του ψαριού χωρίς όμως 

να προλαβαίνει το ψάρι να εγκλιματιστεί στις νέες συνθήκες. Συνήθως αυτός ο ρυθμός κυμαίνεται 

μεταξύ 0,3 - 1,5 οC ανά λεπτό (Azra et al., 2020, Di Santo & Lobel, 2017, Kır, 2020). Κατά τη 

διάρκεια μιας τέτοιας δοκιμασίας, τα ψάρια εμφανίζουν μια αλληλουχία συμπτωμάτων που 

περιλαμβάνουν απώλεια του ραχιαιο-κοιλιακού προσανατολισμού τους (Loss of Equilibrium, 

LoE), την ξαφνική έναρξη μυϊκών σπασμών, και τελικά τη μυϊκή ακαμψία, το κώμα και τον 

θάνατο. Ανάλογα με την επιλογή κάποιου εκ των παραπάνω συμπτωμάτων ως το τελικό σημείο 

της δοκιμασίας, ο προσδιορισμός των CTmax και CTmin εμφανίζει διαφορές. Ωστόσο, επειδή τα 

ψάρια στη συντριπτική τους πλειοψηφία ανακάμπτουν από το στάδιο του LoΕ αν μετά το πέρας 

του τοποθετηθούν γρήγορα σε νερό τυπικής θερμοκρασίας, συνήθως αυτό είναι το τελικό σημείο 

που επιλέγεται. Επειδή η δυναμική μέθοδος προσφέρει μεγάλη ακρίβεια και επαναληψιμότητα 

στα διάφορα taxa, έχει πλεονεκτήματα ως προς την ευζωία και τη μη θανάτωση των πειραματικών 
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ζώων και είναι ταχύτερη της στατικής, αποτελεί την πλέον εδραιωμένη και αξιόπιστη μέθοδο 

προσδιορισμού των θερμικών ορίων στα ψάρια (Lutterschmidt & Hutchison, 1997, Moyano et al., 

2017, Yanar et al., 2019) γι’αυτό και θα χρησιμοποιηθεί σε αυτή τη μελέτη. 

Ένα από τα πιο διαδεδομένα θεωρητικά πλαίσια που περιγράφουν τα θερμικά όρια των 

εξώθερμων οργανισμών είναι η υπόθεση OCLTT (Oxygen and Capacity Limited Thermal 

Tolerance) που έχει διατυπωθεί από τον Pörtner (Pörtner, 2001, Pörtner et al., 2017) και τοποθετεί 

την αερόβια ικανότητα, δηλαδή την ικανότητα οξείδωσης οργανικών υποστρωμάτων προς 

παραγωγή ενέργειας, στο επίκεντρο του μηχανισμού θερμικής ανοχής. Συγκεκριμένα, το πλαίσιο 

OCLTT προτείνει ότι θερμοκρασίες εκτός του βέλτιστου εύρους προκαλούν αναντιστοιχία μεταξύ 

των απαιτήσεων του οργανισμού σε οξυγόνο και της ικανότητάς του να το παρέχει στους ιστούς. 

Η ικανότητα του κυκλοφορικού συστήματος και των μηχανισμών ανταλλαγής αερίων, όπως οι 

καρδιακοί παλμοί και οι κινήσεις επικαλυμματικών βραγχίων είναι πεπερασμένες. Καθώς ο 

οργανισμός προσεγγίζει το όρια αυτής της ικανότητας, η μερική πίεση του οξυγόνου στο αίμα 

(PO2) μειώνεται, οδηγώντας σε προοδευτική υποξία των σωματικών υγρών, και κατά συνέπεια 

μείωση της αερόβιας ικανότητας οξείδωσης. Το τελικό αποτέλεσμα είναι η μετάβαση σε μια 

κατάσταση μειωμένης αερόβιας ικανότητας και συνολικών επιδόσεων.  

Στα ψάρια, η εσωτερική υποξία κάτω από υψηλές θερμοκρασίες οφείλεται στην αδυναμία 

του καρδιαγγειακού συστήματος να καλύψει τις αυξημένες απαιτήσεις σε οξυγόνο, ενώ κάτω από 

χαμηλές θερμοκρασίες, στην περιορισμένη ικανότητα των μιτοχονδρίων για οξείδωση. Οι 

θερμοκρασίες εκατέρωθεν του βέλτιστου εύρους (χαμηλή και υψηλή), στις οποίες ξεκινά η 

μετάβαση προς μια κατάσταση μειωμένης αερόβιας ικανότητας, ονομάζονται Tp, όπου το p 

υποδηλώνει pejus= χειρότερο. Σύμφωνα με αυτή την θεώρηση, οι θερμοκρασίες μεταξύ της 

υψηλής και χαμηλής Tp χαρακτηρίζουν την “ενεργητική θερμική ανοχή” ενός οργανισμού, δηλαδή 

τις θερμοκρασίες που μπορούν να γίνουν ανεκτές για απεριόριστο χρονικό διάστημα. Σε αυτές τις 

συνθήκες οι ενεργειακές δαπάνες για διατήρηση, ανάπτυξη, αύξηση, αναπαραγωγή, και εκδήλωση 

διάφορων συμπεριφορών τροφοδοτείται αποκλειστικά από τον αερόβιο μεταβολισμό. Πέραν 

αυτού του εύρους, η θερμική ανοχή χαρακτηρίζεται ως παθητική και υπόκειται σε χρονικούς 

περιορισμούς. Καθώς το αερόβιο δυναμικό μειώνεται, οι επιδόσεις του οργανισμού ελαττώνονται, 

η μερική πίεση του οξυγόνου στο αίμα μειώνεται, και ενεργοποιούνται σταδιακά προστατευτικοί 

μηχανισμοί καθώς και μονοπάτια του αναερόβιου μεταβολισμού. Οι μεταβολικές επιδόσεις 

φτάνουν οριακές τιμές όταν η αερόβια ικανότητα μηδενιστεί πλήρως στις κρίσιμες θερμοκρασίες 
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Tc. Αυτό το σημείο σηματοδοτεί την εξάρτηση του οργανισμού από τον αναερόβιο μεταβολισμό, 

καθώς η αερόβια ικανότητα δεν επαρκεί για την κάλυψη ούτε των βασικών ενεργειακών δαπανών. 

Κατά συνέπεια, μείωση ή αύξηση της θερμοκρασίας πέραν της άνω και κάτω κρίσιμης 

θερμοκρασίας έχει ως αποτέλεσμα την ταχύτατη εξάντληση των κυτταρικών ενεργειακών 

αποθεμάτων και τον σχηματισμό τοξικών μεταβολικών παραπροϊόντων, καθώς και τη μέγιστη 

κινητοποίηση προστατευτικών μηχανισμών, όπως η σύνθεση πρωτεϊνών θερμικού πλήγματος και 

η παραγωγή αντιοξειδωτικών ενζύμων. Ωστόσο, αν και αυτοί οι μηχανισμοί παρατείνουν την 

επιβίωση του οργανισμού κάτω από αυτές τις θερμοκρασιακά αντίξοες συνθήκες, η ικανότητα 

επιβίωσης πέραν των κρίσιμων ορίων είναι περιορισμένη, καθώς και χρονικά εξαρτώμενη, με τον 

χρόνο επιβίωσης να συσχετίζεται αρνητικά με την απόσταση της θερμοκρασίας έκθεσης από τις 

κρίσιμες θερμοκρασίες. Σε ακόμα υψηλότερες θερμοκρασίες (denaturation temperature, Td) 

επέρχεται η μετουσίωση πρωτεϊνών και η απώλεια της λειτουργικότητας των κυτταρικών δομών, 

με αποτέλεσμα την κατάρρευση της φυσιολογίας του ζώου και τον επερχόμενο θάνατο.  

Ουσιαστικά, το μοντέλο της OCLTT προτείνει ότι βάσει της μοριακής ιεραρχίας των ορίων 

θερμικής ανοχής και της ικανότητας παροχής οξυγόνου στους ιστούς, η αύξηση της θερμοκρασίας 

συνεπάγεται προοδευτικές μεταβάσεις από βέλτιστες, σε χείριστες, σε οξεία θανατηφόρες 

συνθήκες που περιλαμβάνουν ανάδραση μεταξύ ολόκληρου του οργανισμού και των μοριακών 

κυτταρικών του μηχανισμών. Αξιοσημείωτο είναι τέλος, ότι παρά την ερμηνευτική ικανότητα και 

ευρεία αποδοχή αυτού του μοντέλου, ο πειραματικός προσδιορισμός των Tp, Tc, Τd παραμένει ένα 

δύσκολο εγχείρημα. Όσον αφορά τη CTmax, που αποτελεί τον πιο ευρέως διαδεδομένο δείκτη 

θερμικών ορίων στα ψάρια, τοποθετείται κοντά στη θερμοκρασία Td, ωστόσο η ακριβής θέση της 

ως προς τις Τc και Td δεν είναι πλήρως διευκρινισμένη. Η σχηματική απεικόνιση του μοντέλου 

και των παραπάνω θερμικών ορίων παρουσιάζεται στην Εικόνα 1-3. 
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Εικόνα 1-3 Σχηματική περιγραφή του μοντέλου OCLTT (Oxygen and Capacity Limited Thermal Tolerance), 

προσαρμοσμένο από Pörtner et al. (2017). Tp: θερμοκρασία pejus, Tc: κρίσιμη θερμοκρασία, Td: θερμοκρασία 

μετουσίωσης, CTmax: μέγιστη κρίσιμη θερμοκρασία, CTmin: ελάχιστη κρίσιμη θερμοκρασία. 

Figure 1-3 Schematic representation of the OCLTT (Oxygen and Capacity Limited Thermal Tolerance) model, 

adapted from Pörtner et al. (2017). Tp: pejus temperature, Tc: critical temperature, Td: denaturation temperature, 

CTmax: critical thermal maximum, CTmin: critical thermal minimum. 

1.3 Μεσογειακή Υδατοκαλλιέργεια 

Η υδατοκαλλιέργεια αποτελεί έναν ταχέως αναπτυσσόμενο κλάδο της πρωτογενούς παραγωγής, 

με μεγάλη οικονομική σημασία για τις χώρες που δραστηριοποιούνται σε αυτήν και τις 

εξαρτώμενες κοινότητες. Σε μεγάλο βαθμό αυτό οφείλεται στην ανοδική τάση του παγκόσμιου 

πληθυσμού που προβλέπεται να αγγίξει τα 10 δισεκατομμύρια μέχρι το 2050, κάνοντας έτσι 

επιτακτική την ανάγκη για αύξηση της παραγωγής τροφίμων υψηλής διατροφικής αξίας 

(Kobayashi et al., 2015). Ενδεικτικά, σε παγκόσμιο επίπεδο η κατανάλωση ζωικών υδρόβιων 

οργανισμών έχει ξεπεράσει σε ετήσιο ρυθμό αύξησης τόσο την αύξηση του πληθυσμού, αλλά και 

την κατανάλωση τροφής ζωικής προέλευσης από την κτηνοτροφία (FAO, 2020). Μάλιστα, η 

συνεισφορά της υδατοκαλλιέργειας είναι τεράστια, καθώς αντιπροσωπεύει σημαντικό μέρος της 

παραγωγής τροφίμων υδρόβιας προέλευσης. Συγκριτικά με την αλιεία, της οποίας η παραγωγή 

έχει παραμείνει σχετικά σταθερή τα τελευταία 30 χρόνια, η ιχθυοκαλλιέργεια έχει γνωρίσει 

ραγδαίους ρυθμούς αύξησης, με τη συμβολή της στη συνολική κατανάλωση ιχθυρών να ξεπερνάει 

το 50% το 2016 (FAO, 2020). Είναι επίσης αξιοσημείωτο ότι σε σχέση με τη συνολική παγκόσμια 

ετήσια παραγωγή της υδατοκαλλιέργειας, που ανέρχεται σε 82 εκατομμύρια τόνους, τα δύο τρίτα 



28 

 

αφορούν παραγωγή ιχθύων είτε σε χερσαίες είτε σε θαλάσσιες εγκαταστάσεις, κάτι που καθιστά 

την ιχθυοκαλλιέργεια τον σημαντικότερο υδατοκαλλιεργητικό κλάδο (FAO, 2020).  

Ειδικότερα για τη μεσογειακή ιχθυοκαλλιέργεια, αποτελεί ένα σημαντικό παραγωγικό και 

εξαγωγικό κλάδο, με δυναμικότητα που αγγίζει το μισό εκατομμύριο τόνους ετησίως, ενώ 

παρουσίασε και αύξηση της συνολικής παραγωγής κατά 5,2% το 2019 σε σχέση με το 2018 (ΣΕΘ, 

2020). Η συντριπτική πλειονότητα των παραγόμενων ιχθύων προέρχεται από εκτροφή σε πλωτούς 

κλωβούς στη θάλασσα, ενώ το μόλις 2% της παραγωγής να εκτρέφεται σε εσωτερικά ύδατα, 

λιμνοθάλασσες ή χερσαία συστήματα. Η παραγωγή επικεντρώνεται σχεδόν αποκλειστικά σε δύο 

κύρια είδη. Αυτά είναι η τσιπούρα (Sparus aurata) και το λαβράκι (Dicentrarchus labrax), που 

μαζί αποτελούν το 95% της συνολικής παραγωγής, με την παραγωγή τους το 2019 να ανέρχεται 

σε 252 και 213 χιλιάδες τόνους αντίστοιχα (ΣΕΘ, 2020). Τις τελευταίες δύο δεκαετίες γίνεται 

επίσης προσπάθεια να ενταχθούν νέα είδη στη μεσογειακή υδατοκαλλιέργεια, τα οποία έχουν 

ελκυστικές οικονομικές προοπτικές. Τα πιο σημαντικά από αυτά τα αναδυόμενα είδη είναι ο 

κρανιός (Argyrosomus regius), το μαγιάτικο (Seriola dumerili), η γλώσσα (Solea solea), και o 

κέφαλος (Mugil cephalus) (Angel, 2013), ενώ έχει σημειωθεί ενθαρρυντική πρόοδος σε 

περισσότερα από αυτά όσον αφορά τους τομείς της αναπαραγωγής, της νυμφικής εκτροφής, της 

διατροφής, και της παθολογίας τους. Η συνολική παραγωγή αυτών των ειδών παραμένει ωστόσο 

προς το παρόν μικρή και δεν ξεπερνάει τις λίγες χιλιάδες τόνους ετησίως (FEAP, 2019).  

Οι κυριότερες χώρες παραγωγής ιχθύων είναι η Αίγυπτος, η Τουρκία, και η Ελλάδα, με 

την Τουρκία να κατέχει την πρώτη θέση σε παραγωγή τσιπούρας και λαβρακιού στη Μεσόγειο. 

Ακολουθεί η Ελλάδα, που είναι ο κύριος παραγωγός των εν λόγω ειδών στην Ευρωπαϊκή Ένωση 

με ετήσια παραγωγή που ξεπερνά τους 135.000 τόνους, αντιπροσωπεύοντας έτσι το 60% της 

Ευρωπαϊκής και το 24% της παγκόσμιας παραγωγής (ΣΕΘ, 2020). Ειδικότερα, η ελληνική 

υδατοκαλλιέργεια είναι ένας κλάδος μεγάλης εθνικής και διεθνούς σημασίας. Αποτελείται από 65 

εταιρείες με 328 επί μέρους μονάδες και συνολικό επενδυμένο κεφάλαιο που ξεπερνά τα 740 

εκατομμύρια ευρώ, ενώ τα δύο τρίτα της παραγωγής της αποτελούν εξαγωγικό προϊόν που 

διοχετεύεται στις αγορές της Ευρώπης (ΣΕΘ, 2020). Άλλες χώρες με σημαντική συννεισφορά στη 

Μεσογειακή ιχθυοκαλλιέργεια είναι η Ισπανία, η Ιταλία, η Κροατία, η Κύπρος και η Γαλλία (ΣΕΘ, 

2020) 
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1.3.1 Ευρωπαϊκό λαβράκι  

Το Ευρωπαϊκό λαβράκι1 (Dicentrarchus labrax) είναι ένα είδος ψαριού με διαχρονικά υψηλή 

εμπορική αξία από την αρχαιότητα έως σήμερα, που κατατάσσεται ταξινομικά στην τάξη 

Perciformes, στην οικογένεια Moronidae. Πρόκειται για ένα ευρύαλο και ευρύθερμο είδος που 

απαντάται στην παράκτια ζώνη σε βάθη μέχρι 100 m, καθώς και σε υφάλμυρα νερά όπως εκβολές 

ποταμών και λιμνοθάλασσες όπου καταφεύγει κυρίως κατά την ωοτοκία (Vázquez & Muñoz-

Cueto, 2014). Ο όρος ευρύαλο αναφέρεται στην ικανότητα του να διαβιεί σε ενδιαιτήματα 

ποικίλης αλατότητας που κυμαίνονται από υπερύαλα έως υφάλμυρα, ενώ περιστασιακά ακόμα 

και σε γλυκά νερά σε ποτάμια. Αν και θεωρείται υποτροπικό είδος και απαντάται τυπικά σε 

θερμοκρασιακά περιβάλλοντα από 8 - 26 oC, έχουν υπάρξει καταγραφές του είδους και κάτω από 

εξαιρετικά χαμηλές (5 oC) και υψηλές (32 οC) θερμοκρασίες (Dülger et al., 2012, Vázquez & 

Muñoz-Cueto, 2014) υπογραμμίζοντας τις αξιοσημείωτες θερμικές επιδόσεις του είδους. Η 

χαρακτηριστική ικανότητα του είδους να επιβιώνει κάτω από μεγάλες διακυμάνσεις 

περιβαλλοντικών συνθηκών του έχουν επιτρέψει να έχει μια ευρεία γεωγραφική εξάπλωση μεταξύ 

των 72 - 11ο Β και 19ο Δ – 42ο Α (Bagdonas et al., 2011). Απαντάται δηλαδή κυρίως στη Μεσόγειο 

και τη Μαύρη Θάλασσα, ενώ η εξάπλωσή του εκτείνεται και κατά μήκος των Ευρωπαϊκών και 

Αφρικανικών παραλίων του Ατλαντικού ωκεανού από τις ακτές της Νορβηγίας μέχρι και αυτές 

του Μαρόκου. 

Στη φύση, η γενετική ωρίμανση επιτυγχάνεται στα 2 - 3 χρόνια για τα αρσενικά και ένα 

χρόνο αργότερα για τα θηλυκά. Η αναπαραγωγή λαμβάνει χώρα την περίοδο μεταξύ Δεκέμβρη-

Μάρτη στις θερμότερες περιοχές που διαβιεί, όπως η ανατολική λεκάνη της Μεσογείου, και 

μεταξύ Φλεβάρη-Απριλίου σε ψυχρότερες περιοχές, όπως η Ιρλανδία (Vázquez & Muñoz-Cueto, 

2014). Η διαδικασία αυτή χαρακτηρίζεται από μεταναστευτικές κινήσεις μεταξύ βαθύτερων 

νερών και της παράκτιας ζώνης, όπου γίνεται κυρίως η αναζήτηση τροφής. Μετά την εκκόλαψη, 

οι προνύμφες και τα ιχθύδια περνούν σημαντικό χρόνο του κύκλου ζωής τους σε εύτροφες 

προστατευμένες περιοχές, όπως λιμνοθάλασσες και φυσικά λιμάνια, ενώ κατά τα επόμενα στάδια 

παραμένουν σχετικά ανενεργά όσον αφορά τις μετακινήσεις τους. Το ενήλικο λαβράκι μπορεί να 

φτάσει το μέγιστο μέγεθος του ενός μέτρου και 15 κιλών και τη μέγιστη ηλικία των 30 χρόνων, 

αν και συνήθως οι τιμές αυτές είναι πολύ μικρότερες (Kottelat & Freyhof, 2007). 

                                                 
1 Θα αναφέρεται λαβράκι στα επόμενα 
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Σχετικά με την τροφική οικολογία του λαβρακιού, το είδος θεωρείται ένας 

ευπροσάρμοστος και οπορτουνιστικός θηρευτής, με πιθανές αλλαγές της τροφικής του 

συμπεριφοράς στα διάφορα αναπτυξιακά στάδια. Τα νεαρά και ενήλικα άτομα κυνηγούν κυρίως 

σε κοπάδια, αν και μοναχικοί θηρευτές έχουν επίσης καταγραφεί σε πολλές περιπτώσεις (Millot 

et al., 2014). Οι τροφικές προτιμήσεις των νεαρών ατόμων αφορούν στη σύλληψη και 

κατανάλωση κυρίως καρκινοειδών, όπως κωπήποδα, αμφίποδα και ισόποδα, και σε μικρότερο 

βαθμό μικρών ψαριών, ενώ τα ενήλικα τρέφονται με μεγαλύτερα καρκινοειδή, όπως καβούρια και 

γαρίδες, αλλά και πολύχαιτους, ψάρια, και μαλάκια. 

Τέλος, όσον αφορά το λαβράκι ως είδος υδατοκαλλιέργειας, ιστορικά η εκτροφή του 

αρχικά γινόταν μέσω εκτατικών μεθόδων σε λιμνοθάλασσες. Η εντατική εκτροφή του άρχισε 

μόλις τη δεκαετία του 1970 στη Γαλλία και την Ιταλία με την ανάπτυξη αξιόπιστων τεχνικών που 

επέτρεψαν την ολοκλήρωση του αναπαραγωγικού του κύκλου σε αιχμαλωσία (FAO, 2016). 

Πλέον, το λαβράκι εκτρέφεται σχεδόν αποκλειστικά σε εντατικά και ημι-εντατικά συστήματα. 

Ιχθύδια παράγονται σε ιχθυογεννητικούς σταθμούς υπό ελεγχόμενες συνθήκες και μεταφέρονται 

στη συνέχεια σε πλωτούς θαλάσσιους ιχθυοκλωβούς, όπου φτάνουν το εμπορικό μέγεθος των 300 

- 500 g μετά από περίπου 16 - 20 μήνες. Τυπικά, η εκτροφή στους ιχθυοκλωβούς γίνεται σε όγκους 

που κυμαίνονται από 1.000 έως 15.000 m3 και σε βάθη μεταξύ 8 - 12 μέτρων (FAO, 2020). 

1.3.2 Κρανιός 

Ο κρανιός (Argyrosomus regius) είναι ένα βενθοπελαγικό είδος υψηλού τροφικού επιπέδου που 

κατατάσσεται στην τάξη Perciformes, στην οικογένεια Sciaenidae. Όπως και το λαβράκι, 

θεωρείται είδος ευρύαλο και ευρύθερμο, κάτι που του επιτρέπει να διαβιεί σε ενδιαιτήματα με 

μεγάλο εύρος περιβαλλοντικών συνθηκών. Τυπικά απαντάται σε βάθη 15 - 200 μέτρων κοντά σε 

βραχώδεις πυθμένες και λιβάδια Ποσειδωνίας, αλλά μπορεί να βρεθεί και κοντά στην επιφάνεια 

(Cárdenas, 2011, Poli et al., 2003, Schneider, 1990). Σχηματίζει κατά βάση μικρές ομάδες ατόμων 

οι οποίες συναντώνται, εκτός από τη θάλασσα, στην παράκτια ζώνη και σε μεγαλύτερα βάθη, σε 

μεταβατικά υφάλμυρα νερά, όπως εκβολές ποταμών και λιμνοθάλασσες (Cárdenas, 2011). Η 

γεωγραφική εξάπλωση του κρανιού είναι μεγάλη, καθώς το είδος απαντάται στο μεγαλύτερο 

μέρος της παράκτιας ζώνης του Δυτικού Ατλαντικού, από τη Νορβηγία και την Ισλανδία μέχρι το 

Κονγκό. Είναι επίσης ευρέως διαδεδομένο στη Μεσόγειο και τη Μαύρη Θάλασσα, καθώς και στο 
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βόρειο τμήμα της Ερυθράς Θάλασσας, όπου μετακινείται μέσω της διώρυγας του Σουέζ 

(Cárdenas, 2011, Morales-Nin et al., 2012, Schneider, 1990). 

Στη φύση, ο κρανιός ωριμάζει γενετικά σε ηλικία 4 - 5 ετών, όταν έχει πλέον φτάσει σε 

βάρος αρκετών κιλών. Η αναπαραγωγή γίνεται την άνοιξη και το καλοκαίρι και συνοδεύεται από 

μεταναστεύσεις ατόμων στην παράκτια ζώνη. Μέρος της αναπαραγωγικής τελετουργίας αποτελεί 

η παραγωγή ήχων από εξειδικευμένους μυς προσαρτημένους στη νηκτική κύστη, το οποίο είναι 

γνώρισμα της οικογένειας Sciaenidae και προσδίδει στα μέλη της τον χαρακτηρισμό ‘croakers’ 

(Pereira et al., 2020). Αν και δείχνει να έχει αντοχή σε μεγάλες θερμοκρασιακές μεταβολές, η 

αύξησή του επιτυγχάνεται κυρίως τους θερινούς μήνες, ενώ επιβραδύνεται σημαντικά το χειμώνα 

σε θερμοκρασίες μικρότερες των 13 - 15 οC. Το τελικό του μέγεθος μπορεί να είναι αρκετά μεγάλο 

ξεπερνώντας σε βάρος τα 50 kg και τα δύο μέτρα μήκος (Duncan et al., 2013). 

Η διατροφή του κρανιού στη φύση απαρτίζεται σχεδόν αποκλειστικά από ψάρια.  Θηρεύει 

κάνοντας επιδρομές σε κοπάδια κυρίως από σαρδέλες, αλλά τρέφεται και με άλλα μικρά ψάρια 

των οικογενειών Clupeidae και Muglidae. Πολύχαιτοι, καρκινοειδή, εχινόδερμα και μαλάκια 

αποτελούν, επίσης, μέρος της διατροφής τους, αλλά μικρότερο ποσοστό.  

Η εμπορική εκμετάλλευση του κρανιού ως είδος υδατοκαλλιέργειας είναι σχετικά 

πρόσφατη, καθώς ξεκίνησε μόλις στα τέλη της δεκαετίας του 1990 στη Γαλλία, μετά από 

πρωτοβουλίες Γάλλων και Ιταλών παραγωγών (Duncan et al., 2013, Monfort, 2010). Στη 

συνέχεια, η εκτροφή του επεκτάθηκε στην Ισπανία και την Ελλάδα το 2004 και 2007 αντίστοιχα, 

ενώ σήμερα δραστηριοποιούνται και άλλες χώρες στην παραγωγή του, όπως η Πορτογαλία, η 

Μάλτα και η Αίγυπτος (FAO, 2016). Όπως και στα περισσότερα Μεσογειακά είδη ψαριών, η 

εκτροφή του γίνεται σχεδόν αποκλειστικά σε πλωτούς ιχθυοκλωβούς στη θάλασσα. Παρά τη 

σχετικά πρόσφατη εισαγωγή του είδους στην υδατοκαλλιέργεια, η παραγωγή του παρουσιάζει μια 

συνεχώς ανοδική τάση. Σύμφωνα με στοιχεία της Ομοσπονδίας Ευρωπαίων Παραγωγών 

Υδατοκαλλιέργειας, η παραγωγή του κρανιού στην Ευρώπη αυξήθηκε από λίγους τόνους στις 

αρχές του 2000, σε 5.000 τόνους το 2014, ενώ το 2019 ξεπέρασε τους 8.000 τόνους (FEAP, 2019). 

Βασικός παράγοντας που συνετέλεσε στην αύξηση του ενδιαφέροντος για αυτό το είδος είναι το 

σύνολο των ελκυστικών χαρακτηριστικών που παρουσιάζει (Monfort, 2010). Αυτά 

περιλαμβάνουν εκτός από τη υψηλή ανοχή του σε μεγάλο εύρος θερμοκρασίας και αλατότητας, 

την εύκολη προσαρμογή του σε συνθήκες αιχμαλωσίας, και τους ταχείς αυξητικούς ρυθμούς. 

Ειδικότερα, ο κρανιός αναπτύσσεται γρήγορα, φτάνοντας τα 700 g μετά από μόλις ένα χρόνο σε 
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θαλάσσιους κλωβούς, ενώ ανάλογα με τις συνθήκες εκτροφής, όπως το τάισμα και η θερμοκρασία, 

στα δύο χρόνια το βάρος του μπορεί να ξεπεράσει τα 2-2,5kg. Έχει, επίσης, χαμηλό δείκτη 

μετατρεψιμότητας τροφής, κάτι που κάνει την εκτροφή του ιδιαίτερα προσοδοφόρα, ενώ τα 

ποιοτικά χαρακτηριστικά της σάρκας του ενισχύουν τις οικονομικές προοπτικές για το είδος. 

Θεωρείται ότι είναι ψάρι υψηλής διατροφικής αξίας χάρη στην ωραία γεύση και υφή του, αλλά 

και λόγω της χαμηλής περιεκτικότητας σε πολυακόρεστα λιπαρά τόσο στο μυϊκό ιστό, αλλά και 

στη σπλαχνική κοιλότητα. Ενδεικτικά, συγκριτικά με το λαβράκι, ο κρανιός έχει 83% λιγότερο 

μυϊκό και 88% λιγότερο μεσεντέριο λίπος (Mateos, 2007), κάτι που το καθιστά επίσης ιδανικό 

είδος για μεταποίηση σε φιλέτα και μακρά αποθήκευση υπό ψύξη. 

1.4 Μαθηματική Μοντελοποίηση 

1.4.1 Βασικές έννοιες 

Ο όρος Μαθηματική Μοντελοποίηση αναφέρεται στην περιγραφή ή προσομοίωση ενός 

φαινομένου, ενός συστήματος ή μίας διαδικασίας χρησιμοποιώντας μαθηματικά εργαλεία, όπως 

εξισώσεις, αλγορίθμους, στοχαστικές διαδικασίες, κ.ά. Ειδικότερα, η μοντελοποίηση βιολογικών 

συστημάτων αφορά στην εφαρμογή αυτών των εργαλείων σε ένα μεγάλο εύρος πεδίων που 

κυμαίνονται από το μοριακό επίπεδο και το άτομο μέχρι αυτό των πληθυσμών και ολόκληρων 

οικοσυστημάτων. Προϊόν αυτής της διαδικασίας είναι η παραγωγή μοντέλων, δηλαδή 

μαθηματικών εργαλείων, με στόχο τόσο την κατανόηση βιολογικών φαινομένων, αλλά και την 

προσομοίωση/πρόβλεψη συμπεριφορών και ιδιοτήτων πολύπλοκων συστημάτων. Τυπικά, ακόμα 

και τα απλούστερα βιολογικά συστήματα καθορίζονται από ένα τεράστιο αριθμό παραμέτρων που 

αφορούν τόσο τις ιδιότητες των επί μέρους στοιχείων όσο και το περιβάλλον τους και τις μεταξύ 

τους αλληλεπιδράσεις. Είναι συνεπώς αδύνατο για ένα μοντέλο να συμπεριλάβει όλες τις 

μεταβλητές που επηρεάζουν ένα βιολογικό σύστημα, αλλά ούτε και είναι αυτός ο σκοπός της 

μαθηματικής βιολογίας. Αντιθέτως, το κίνητρο κατασκευής μοντέλων είναι η απλουστευμένη 

περιγραφή ενός φαινομένου με τρόπο κατανοητό και χρήσιμο αναφορικά με τον σκοπό για τον 

οποίο προορίζεται. Στόχος είναι η ανάπτυξη μοντέλων που περιγράφουν σύνθετα προβλήματα με 

επάρκεια χρησιμοποιώντας τον κατά το δυνατό μικρότερο αριθμό μεταβλητών και άρα 

επιτυγχάνοντας τον βέλτιστο συμβιβασμό μεταξύ ρεαλισμού και πολυπλοκότητας (Kooijman, 

2017). Κάθε μοντέλο εμπεριέχει κάποιες υποθέσεις και παραδοχές που είναι αναγκαίες για την 
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απλοποίηση πολύπλοκων διαδικασιών, ενώ οι προβλέψεις του εμπεριέχουν και κάποιο σφάλμα το 

οποίο θα πρέπει πάντα να ελέγχεται και να αξιολογείται με πραγματικές παρατηρήσεις.  

Ανάλογα με τα χαρακτηριστικά τους τα μοντέλα χωρίζονται σε διάφορες κατηγορίες. Μια 

από τις κυριότερες διαφοροποιήσεις είναι αυτή μεταξύ εμπειρικών και μηχανιστικών (Siepmann 

& Siepmann, 2008). Τα εμπειρικά μοντέλα δεν λαμβάνουν υπόψη τους ακριβείς μηχανισμούς που 

περιγράφουν το υπό μελέτη σύστημα ή φαινόμενο, αλλά παρέχουν μια ποιοτική περίληψη των 

σχέσεων που παρατηρούνται μεταξύ μεταβλητών για ένα συγκεκριμένο σετ δεδομένων. Το 

πλεονέκτημά τους είναι ότι είναι απλά και εύκολα στη χρήση και μπορούν να πετύχουν μεγάλη 

συμφωνία προβλέψεων και παρατηρήσεων για το πλαίσιο στο οποίο χρησιμοποιούνται. Ωστόσο, 

το βασικό τους μειονέκτημα είναι ότι απαιτούν πάντα δεδομένα για την ανάπτυξή τους και δεν 

έχουν γενικότητα, δηλαδή η εγκυρότητα των προβλέψεών τους περιορίζεται μόνο για τις συνθήκες 

που περιγράφονται από τα δεδομένα (Bin Ashoor et al., 2019). Αντιθέτως, τα μηχανιστικά μοντέλα 

ξεκινούν με την περιγραφή των μηχανισμών και των δομών που εμπλέκονται στη λειτουργία του 

υπό μελέτη συστήματος και στη συνέχεια προχωρούν σε προβλέψεις που συσχετίζουν τις 

ανεξάρτητες και τις εξαρτημένες μεταβλητές. Πρόκειται για μοντέλα που έχουν ευρεία εφαρμογή 

και μπορούν να χρησιμοποιηθούν για συνθήκες μακράν διαφορετικές από αυτές στις οποίες 

αναπτύχθηκαν. Μάλιστα, με βάση το πλαίσιο που έχει ήδη διατυπωθεί μπορούν εύκολα να 

προσαρτηθούν επιπλέον υπο-μοντέλα (κάνοντας συμπληρωματικές παραδοχές), τα οποία είναι 

χρήσιμα ως εργαλεία μελέτης νέων ιδιοτήτων του μελετώμενου συστήματος. Έτσι, σε αντίθεση 

με τα εμπειρικά, τα μηχανιστικά μοντέλα μπορούν να χρησιμοποιηθούν τόσο για τη μελέτη και 

κατανόηση των μηχανισμών που διέπουν το εν λόγω σύστημα, όσο και για την παραγωγή 

αξιόπιστων προβλέψεων υπό ένα μεγάλο εύρος συνθηκών. Ακόμα, η προσαρμογή ενός μοντέλου 

σε ένα σετ δεδομένων μπορεί να γίνει με πολλούς τρόπους, κάποιοι εκ των οποίων μπορεί να 

αντιβαίνουν φυσιολογικούς ή φυσικούς κανόνες. Ως εκ τούτου, μια καλή προσαρμογή στα 

δεδομένα δεν αποτελεί εγγύηση για την ποιότητα του μοντέλου, αφού ένα ενδογενώς ασυνεπές 

μοντέλο παρέχει μη ικανοποιητική σύνδεση με επεξηγηματικούς μηχανισμούς. Γι’ αυτό το λόγο 

είναι σημαντικό για ένα μηχανιστικό μοντέλο να έχει συνέπεια, κάτι το οποίο έχει προτεραιότητα 

έναντι του ρεαλισμού. Αυτό δε σημαίνει φυσικά ότι τα μηχανιστικά μοντέλα στερούνται 

ρεαλισμού, αφού καλά σχεδιασμένα μοντέλα με αυστηρή επιλογή και προσεκτική εκτίμηση 

παραμέτρων επιτυγχάνουν συχνά καλή προσαρμογή των δεδομένων διατηρώντας ταυτόχρονα τα 

υπόλοιπα πλεονεκτήματά τους. 
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1.4.2 Μοντέλα μεταβολισμού στα ψάρια 

Τα τελευταία χρόνια υιοθετείται όλα και περισσότερο η έννοια της ‘Υδατοκαλλιέργειας 

Ακριβείας’ (Precision Farming), δηλαδή η χρήση μεθόδων και εργαλείων που συντελούν στην 

αύξηση της παραγωγής, βελτίωση της ακρίβειας των μεθόδων εκτροφής, την ενσωμάτωση 

αυτοματισμών και τη διασφάλιση της ευζωίας των ψαριών (Antonucci & Costa, 2020, Føre et al., 

2017, Macaulay et al., 2021). Σε αυτό το πλαίσιο, η ανάπτυξη μοντέλων που περιγράφουν με 

αξιοπιστία το μεταβολισμό των ψαριών και μπορούν να προβλέπουν την απόκρισή τους στις 

περιβαλλοντικές συνθήκες, αλλά και στις συνθήκες εκτροφής, αποτελεί αναπόσπαστο κομμάτι. 

Μάλιστα, δεδομένων των αναπόδραστων συνεπειών της κλιματικής αλλαγής, η ανάγκη 

ενσωμάτωσης των θερμοκρασιακών επιπτώσεων στον μεταβολισμό αλλά και γενικότερα της 

θερμικής καταπόνησης σε αυτά τα μοντέλα καθίσταται ολοένα και πιο επιτακτική. Επιπλέον, 

πολλοί συγγραφείς διατυπώνουν την αντίληψη ότι μοντέλα ψαριών που μελετούν επιπτώσεις 

περιβαλλοντικών φαινομένων, όπως της κλιματικής αλλαγής, οφείλουν να είναι μηχανιστικά και 

να ενσωματώνουν εδραιωμένους φυσιολογικούς μηχανισμούς (Koenigstein et al., 2016, Lefevre 

et al., 2017, Sarà et al., 2018). 

Μοντέλα που προσομοιώνουν την αύξηση του βάρους, τις απαιτήσεις σε τροφή, αλλά και 

τη σωματική σύσταση έχουν χρησιμοποιηθεί ανέκαθεν στην υδατοκαλλιέργεια (Brigolin et al., 

2014, Chahid et al., 2022, Dumas et al., 2010, Zhou et al., 2018). Ωστόσο, η πλειονότητα αυτών 

είναι εμπειρικά ή ημι-εμπειρικά μοντέλα που στην καλύτερη περίπτωση ενσωματώνουν μόνο 

αδρά τους μηχανισμούς που εμπλέκονται στην ανάπτυξη και αύξηση των ψαριών. Για την αύξηση 

του βάρους συγκεκριμένα, που αποτελεί μία από τις πιο χρήσιμες μετρικές στα ψάρια, έχουν 

προταθεί δεκάδες απλά μοντέλα που κατά κανόνα βασίζονται σε μη γραμμική ανάλυση 

παλινδρόμησης (Thornley & France, 2007). Το πιο διαδεδομένο και μελετημένο μοντέλο αύξησης 

στα ψάρια είναι πιθανόν η εξίσωση von Bertalanffy (1957), που αποτέλεσε για χρόνια τον 

ακρογωνιαίο λίθο της δυναμικής ιχθυοπληθυσμών, και αποτελεί ακόμα και σήμερα στοιχειώδες 

κομμάτι πιο πολύπλοκων σύγχρονων μοντέλων. Το μοντέλο του Θερμικού Συντελεστή Αύξησης 

(TGC-Thermal Growth Coefficient) που εισάγει την έννοια της θερμικής μονάδας για να 

ποσοτικοποιήσει την επίδραση της θερμοκρασίας στην ταχύτητα αύξησης του βάρους (Dumas et 

al., 2010), αποτελεί ένα επίσης πολύ διαδομένο μοντέλο στα ψάρια, όπως και η εξίσωση του 

ειδικού ρυθμού αύξησης (SGR, Specific Growth Rate) που περιγράφει με εκθετικό τρόπο τη 
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μεταβολή του βάρους συναρτήσει του χρόνου. Πληθώρα εμπειρικών μοντέλων έχουν διατυπωθεί 

επίσης για να περιγράψουν τις απαιτήσεις των ψαριών σε τροφή, τη χρήση μακροθρεπτικών, όπως 

πρωτεΐνες και λίπη, και τη σωματική σύσταση τα οποία όμως, όπως και τα παραπάνω μοντέλα 

αύξησης, στερούνται ισχυρού μηχανιστικού υπόβαθρου (Breck, 2014, Lupatsch et al., 2001, Ma 

et al., 2018, Matthias et al., 2018). 

Τέλος, υπάρχει και η κατηγορία των βιοενεργητικών μοντέλων. Αυτά αναφέρονται στην 

ποσοτική μελέτη των μεταβολών ενέργειας που προκαλούνται από τις μεταβολικές διεργασίες που 

επιτελούν οι οργανισμοί για να επιβιώσουν, να αναπτυχθούν, και να αναπαραχθούν. Τα μοντέλα 

που αναπτύσσονται με βάση βιοενεργητικές αρχές χρησιμοποιούν μαθηματικές εξισώσεις για να 

περιγράψουν ανταλλαγές θερμότητας μεταξύ του οργανισμού και του περιβάλλοντος. 

Ακρογωνιαίος λίθος αυτών των μοντέλων είναι η αρχή διατήρησης της ενέργειας και γενικά 

επικεντρώνονται στη μελέτη του ισοζυγίου ενέργειας και μάζας ενός μεμονωμένου ατόμου 

(ατομικά μοντέλα). Στην πιο απλή τους μορφή κατατάσσονται τα βιοενεργητικά μοντέλα που 

ακολουθούν την ‘παραγοντική προσέγγιση’ (factorial approach) (Dumas et al., 2010), τα οποία 

βρίσκουν εφαρμογή σε πολλά είδη υδατοκαλλιέργειας (Lupatsch et al., 2003, Nobre et al., 2019, 

Teles et al., 2011, Zhou et al., 2005). Σύμφωνα με αυτά το ενεργειακό ισοζύγιο ενός ατόμου 

περιγράφεται από την εξίσωση: 

𝐶 = 𝐹 + 𝑈 + 𝛥𝛣 + 𝑅 

 

όπου 𝐶 είναι η ενέργεια που προσλαμβάνεται, 𝐹 και 𝑈 είναι οι ενεργειακές απώλειες στα 

περιττώματα και τις αζωτούχες απεκκρίσεις από τα βράγχια αντίστοιχα, 𝛥𝛣 είναι η ενέργεια που 

αντιπροσωπεύει την αύξηση, και 𝑅 οι ενεργειακές δαπάνες που σχετίζονται με τη διατήρηση, 

δηλαδή τις διεργασίες επιδιόρθωσης και συντήρησης των κυτταρικών δομών που επιτρέπουν 

στους οργανισμούς να διατηρηθούν ζωντανοί. Αξίζει να σημειωθεί ότι αν και η παραπάνω 

προσέγγιση βασίζεται σε έναν ισχυρό μηχανισμό, την αρχή διατήρησης της ενέργειας, οι 

επιμέρους μεταβλητές περιγράφονται από εξισώσεις που προέρχονται κυρίως από στατιστικές 

αναλύσεις, το οποίο αποτελεί και συχνό σημείο κριτικής τέτοιου είδους μοντέλων (Dumas et al., 

2010). Κατά συνέπεια, ένας περιορισμός αυτών των μοντέλων αποτελεί το ότι δεν μπορούν να 

αποτυπώσουν ολόκληρο τον κύκλο ζωής των οργανισμών, ενώ η εφαρμογή τους σε διαφορετικά 

είδη συχνά απαιτεί πρόσθετες θεωρητικές παραδοχές, οι οποίες αυξάνουν την πολυπλοκότητά 

τους (Nisbet et al., 2012). 
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Μια άλλη μεγάλη κατηγορία βιοενεργητικών μοντέλων είναι αυτά που πηγάζουν από τη 

Μεταβολική Θεωρία της Οικολογίας (MTE, Metabolic Theory of Ecology) (Brown et al., 2004). 

Η βάση αυτού του πλαισίου είναι ότι μεταξύ των διάφορων ταξινομικών ομάδων ο μεταβολισμός 

καθορίζεται από το τελικό μέγεθος του είδους, ενώ επηρεάζεται και από παράγοντες, όπως η 

θερμοκρασία. Παρά τις όποιες κριτικές που έχει λάβει σχετικά με τις παραδοχές της, αλλά και την 

ισχύ στις προβλέψεις της, ειδικότερα για διεργασίες πέραν του βασικού μεταβολικού ρυθμού 

(Jørgensen et al., 2016, Price et al., 2012), η προσέγγιση αυτή καθώς και μεταγενέστερες 

βελτιωμένες διατυπώσεις της, βρίσκουν ευρεία εφαρμογή στην οικολογία, καθώς δίνουν 

αξιόπιστα αποτελέσματα για συγκρίσεις μεταξύ ειδών (Bernhardt et al., 2018, Rubalcaba et al., 

2020).  

Τη δεκαετία του 1990, υπήρξε μεγάλη απήχηση του μοντέλου «Wisconsin» το οποίο, μαζί 

με παρόμοια μοντέλα που αναπτύχθηκαν την ίδια εποχή, αποτέλεσαν σταθμό για τη βιοενεργητική 

μελέτη των ψαριών (Hanson et al., 1997, Hewett & Johnson, 1992, Jørgensen et al., 2016). Παρότι 

τα μοντέλα αυτά ήταν απλά στη βασική δομή τους, λαμβάναν προσεκτικά υπόψη όλες τις 

διεργασίες χρήσης ενέργειας ενός οργανισμού, από την κατάποση και την πέψη μέχρι τις 

απεκκρίσεις, την αύξηση και την αναπαραγωγή (Schiettekatte et al., 2020). Καθώς το μοντέλο 

προσαρμόστηκε σταδιακά σε όλο και περισσότερα είδη, οι παράμετροι που έλειπαν από ένα είδος 

μπορούσαν να αντικατασταθούν από αυτές ενός συγγενικού ή οικολογικά παρόμοιου είδους, 

αυξάνοντας έτσι τη γενικότητα του και κάνοντάς το ιδιαίτερα ελκυστικό για τη μελέτη του 

μεταβολισμού. Παράλληλα και λίγο αργότερα, ο Kooijman ανέπτυξε τη θεωρία Δυναμικού 

Ενεργειακού Ισοζυγίου (DEB, Dynamic Energy Budget theory) (Kooijman, 2010, 1993). Σε 

αντίθεση με το μοντέλο Wisconsin που εστίαζε σε εμπειρικά εκτιμώμενους ρυθμούς για τις 

διάφορες μεταβολικές διεργασίες, στόχος της DEB ήταν να καταλήξει σε μια θεμελιώδη 

περιγραφή της βιοενεργητικής ισορροπίας του ατόμου με καθολική εφαρμογή σε όλους τους 

οργανισμούς. Αυτός ο φιλόδοξος στόχος απαιτούσε μια πιο θεωρητική προσέγγιση, με 

αφηρημένες υποθέσεις σχετικά με τις θεμελιώδεις οργανωτικές δομές της ζωής, όπως θα αναλυθεί 

και σε επόμενες παραγράφους. Αξιοσημείωτο είναι, ωστόσο, ότι παρά τη διαφορετική προσέγγιση 

και πολυπλοκότητα της DEB από τα προηγούμενα μοντέλα, η υποτιθέμενη ομοιότητα μεταξύ των 

οργανισμών είχε την ίδια συνέπεια. Δηλαδή, ότι δεν είναι γνωστό για ένα είδος μπορεί να υποτεθεί 

από τη γνώση άλλων ειδών, αυξάνοντας σημαντικά την αποδοχή και εφαρμογή της θεωρίας ως 

εργαλείο μελέτης του μεταβολισμού.  



37 

 

1.4.3 Θεωρία Δυναμικού Ενεργειακού Ισοζυγίου (DEB theory) 

Η θεωρία DEB αποτελεί ένα ισχυρό θεωρητικό πλαίσιο που περιγράφει το ενεργειακό ισοζύγιο 

ενός οργανισμού υπό δυναμικά μεταβαλλόμενες συνθήκες. Αναπτύχθηκε και πρωτοδιατυπώθηκε 

από τον Kooijman (2010, 1993) και αποτελεί πλέον μια διαδεδομένη προσέγγιση μελέτης του 

μεταβολισμού με ευρεία εφαρμογή σε πολλές ταξινομικές ομάδες (Dong et al., 2022, Gergs & 

Baden, 2021, Lavaud et al., 2020, Ren et al., 2020). Κεντρική ιδέα της θεωρίας DEB είναι η αρχή 

διατήρησης της ενέργειας και της μάζας, κάτι που μπορεί να φαντάζει τετριμμένο, αλλά ωστόσο 

παραβιάζεται συχνά από τα περισσότερα υπάρχοντα βιολογικά μοντέλα. Αντικείμενο και στόχος 

της θεωρίας είναι η διατύπωση ενός συνεκτικού υποβάθρου που επιτρέπει την ποσοτικοποίηση 

των βιοενεργητικών απαιτήσεων ενός οργανισμού και τη σύνδεση των διάφορων επιπέδων 

βιολογικής οργάνωσης μεταξύ τους από τα μόρια μέχρι τους πληθυσμούς. Έτσι, κάνοντας χρήση 

ισοζυγίων μάζας και ενέργειας, η θεωρία παρέχει ένα ποιοτικό και ποσοτικό πλαίσιο για τη μελέτη 

του μεταβολισμού ενός οργανισμού σε ατομικό επίπεδο. Βασισμένη σε απλούς φυσιολογικούς 

μηχανισμούς που περιγράφουν την πρόσληψη και χρήση ενέργειας, η θεωρία επιτρέπει την 

κατασκευή ατομικών μοντέλων (DEB μοντέλα) τα οποία μπορούν να προσδιορίσουν ποσοτικά 

σημαντικές διεργασίες του οργανισμού όπως η σίτιση, η αφομοίωση ενέργειας, η ανάπτυξη, η 

αύξηση, η διατήρηση και η αναπαραγωγή. Τα μοντέλα αυτά χρησιμοποιούν διαφορικές εξισώσεις 

για να περιγράψουν τη μεταβολή των παραπάνω διεργασιών στη πορεία του χρόνου και συνεπώς 

οι λύσεις τους αναπαριστούν την πορεία του ατόμου στη διάρκεια της ζωής του μέσα σε ένα 

δυναμικά μεταβαλλόμενο περιβάλλον. Μάλιστα, ακριβώς αυτή η ικανότητα του βιοενεργητικού 

πλαισίου της DEB θεωρίας να περιγράψει αλλαγές στο μεταβολισμό των οργανισμών συναρτήσει 

δυναμικών μεταβολών στο περιβάλλον τους, όπως της θερμοκρασίας και της διαθέσιμης τροφής, 

την έχει καθιερώσει ως μια ευρέως αποδεκτή και αξιόπιστη προσέγγιση για τη μελέτη του 

μεταβολισμού των ψαριών τόσο σε άγριους πληθυσμούς όσο και σε εκτρεφόμενα ψάρια. 

Παραδείγματα περιλαμβάνουν είδη όπως ο σολομός του Ατλαντικού (Føre et al., 2016), ο γαύρος 

(Pecquerie et al., 2009), ο σαργός (Serpa et al., 2013), αλλά και μελέτες επιπτώσεων κλιματικής 

αλλαγής σε μεσογειακά είδη (Sarà et al., 2018, Stavrakidis-Zachou et al., 2021a). 
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1.5 Σκοπός της διατριβής 

Σύμφωνα με όσα αναφέρθηκαν, η επικείμενη κλιματική αλλαγή αναμένεται να επηρεάσει 

σημαντικά τα θαλάσσια οικοσυστήματα της Μεσογείου. Υπό αυτό το πρίσμα, καθίσταται σαφής 

η ανάγκη μελέτης αλλά και πρόβλεψης των θερμικών αποκρίσεων των οργανισμών που διαβιούν 

σε αυτή, ιδιαιτέρως αν αυτοί αποτελούν είδη με σημαντικό εμπορικό ενδιαφέρον, όπως τα είδη 

υδατοκαλλιέργειας. Η παρούσα διατριβή επικεντρώνεται στη μελέτη της επίδρασης υψηλών 

θερμοκρασιών στο μεταβολισμό δύο εκτρεφόμενων ψαριών, του λαβρακιού και του κρανιού. Η 

επιλογή των ειδών έγινε τόσο λόγω του σημαντικού τους ρόλου στην υδατοκαλλιέργεια όσο και 

των χαρακτηριστικών τους καθώς αποτελούν είδη με μεγάλο εύρος θερμικής ανοχής (ευρύθερμα) 

αλλά σημαντικές διαφορές στον τρόπο ζωής τους και κατ’ επέκταση στο μεταβολικό τους προφίλ.  

Επειδή μια ολιστική προσέγγιση προετοιμασίας και αντιμετώπισης των μελλοντικών κλιματικών 

προκλήσεων απαιτεί τόσο την κατανόηση των αποκρίσεων των οργανισμών στη θερμική 

καταπόνηση όσο και την ανάπτυξη κατάλληλων εργαλείων, όπως μαθηματικά μοντέλα, η 

παρούσα εργασία υιοθετεί ένα συνδυασμό πειραματικών προσεγγίσεων και μαθηματικής 

μοντελοποίησης οι οποίες διαρθρώνονται στα Κεφάλαια 2 και 3 αντίστοιχα.  

Σχετικά με την πειραματική προσέγγιση, στόχος είναι ο προσδιορισμός των ορίων 

θερμικής ανοχής των δύο ειδών κάτω από συνθήκες χρόνιας και οξείας θερμικής καταπόνησης. 

Συγκεκριμένα, τα κύρια ερωτήματα αφορούν στη διερεύνηση των φυσιολογικών τους αποκρίσεων 

στην αύξηση της θερμοκρασίας, στη μελέτη των επιπτώσεων αυτών των αποκρίσεων στο επίπεδο 

του οργανισμού και στις συνολικές του επιδόσεις, στον καθορισμό κρίσιμων τιμών και στον 

προσδιορισμό των θερμικών ορίων ανοχής. Για το σκοπό αυτό μελετήθηκαν οι θερμοκρασιακές 

επιπτώσεις σε ποικίλα επίπεδα βιολογικής οργάνωσης των δύο ειδών λαμβάνοντας υπόψη τόσο 

τις μοριακές και βιοχημικές αποκρίσεις τους κάτω από χρόνια θερμική έκθεση, όσο και επιπτώσεις 

στην αύξηση και στις συνολικές τους επιδόσεις. Ειδικότερα, προσδιορίστηκε η έκφραση γονιδίων 

που σχετίζονται με τη θερμική καταπόνηση, καθώς και ένα σύνολο από βιοχημικούς, 

μεταβολικούς, ορμονικούς και ενζυμικούς δείκτες στο αίμα όπως επίσης μελετήθηκαν και οι 

επιπτώσεις σε ολόκληρο τον οργανισμό λαμβάνοντας υπόψη το μεταβολικό ρυθμό, τη σωματική 

σύσταση και ένα σύνολο ζωοτεχνικών παραμέτρων. Επιπλέον προσδιορίστηκε η θερμική ανοχή 

των δύο ειδών υπό συνθήκες οξείας θερμικής καταπόνησης επιστρατεύοντας δυναμικές μεθόδους.  



39 

 

Όσον αφορά τη μαθηματική μοντελοποίηση, στόχος είναι η διερεύνηση των σχέσεων που 

συνδέουν τη θερμοκρασία με το μεταβολισμό των δύο ειδών και η προσομοίωση των μεταβολικών 

διεργασιών υπό το ενιαίο βιοενεργητικό πλαίσιο της DEB θεωρίας. Για αυτό το λόγο 

αναπτύχθηκαν και παραμετροποιήθηκαν DEB μοντέλα για το λαβράκι και τον κρανιό 

χρησιμοποιώντας βιβλιογραφικά δεδομένα, αλλά και δεδομένα που προέκυψαν από την 

πειραματική διαδικασία. Η φιλοδοξία στην κατασκευή αυτών των μοντέλων είναι να περιγράψουν 

τις ροές ενέργειας και μάζας των ψαριών για όλα τα στάδια του κύκλου ζωής τους συναρτήσει της 

θερμοκρασίας και να αποτελέσουν τόσο εργαλεία πρόβλεψης των επιδράσεων της θερμοκρασίας 

στο μεταβολισμό, αλλά και εργαλεία περαιτέρω μελέτης επιμέρους μεταβολικών μηχανισμών. 

Μάλιστα, σε αυτή την κατεύθυνση αναπτύχθηκε και ένα υπο-μοντέλο που προσομοιώνει αλλαγές 

στη σωματική σύσταση των ψαριών εξυπηρετώντας έτσι την ανάγκη διερεύνησης μεταβολών στα 

ενεργειακά αποθέματα τους υπό συνθήκες χρόνιας θερμικής καταπόνησης, ενώ έγινε 

επιπρόσθετα, και προσπάθεια περιγραφής των ανώτερων θερμικών ορίων με όρους DEB υπό 

συνθήκες οξείας καταπόνησης  

Συνδυάζοντας πειραματική γνώση και μαθηματική διερεύνηση, η παρούσα διατριβή 

αποσκοπεί στο να συνεισφέρει στην κατανόηση του ρόλου της θερμοκρασίας στο μεταβολισμό 

δύο σημαντικών εκτρεφόμενων ψαριών. Παρέχοντας καινούργια πειραματικά δεδομένα σχετικά 

με τις θερμικές αποκρίσεις και τα όρια τους, καθώς και μηχανιστικές ερμηνείες για τη σύνδεση 

των μεταβολικών διεργασιών με τη θερμοκρασία, η εργασία στοχεύει στην αποσαφήνιση όψεων 

της θερμικής βιολογίας των ψαριών συμβάλλοντας έτσι στην ανάπτυξη μιας ολιστικής 

προσέγγισης για την κατανόηση και πρόβλεψη των επιπτώσεων της κλιματικής αλλαγής στην 

υδατοκαλλιέργεια. 
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Κεφάλαιο2 

2 Πειραματική προσέγγιση 

2.1 Εισαγωγή 

Τα κύρια εκτρεφόμενα είδη στη Μεσόγειο (λαβράκι - τσιπούρα) έχουν μελετηθεί εκτενώς λόγω 

της μεγάλης οικονομικής σημασίας τους. Ενδεικτικό είναι άλλωστε το γεγονός ότι ό όγκος της 

διαθέσιμης βιβλιογραφίας για το λαβράκι είναι τεράστιος, με δεκάδες καινούργιες μελέτες να 

δημοσιεύονται ετησίως και τον συνολικό τους αριθμό την τελευταία δεκαετία να ξεπερνά τις 1.500 

σύμφωνα με τη μηχανή αναζήτησης βιβλιογραφίας Scopus. Από την άλλη πλευρά, σε σύγκριση 

με το λαβράκι, ο κρανιός έχει μελετηθεί ελάχιστα, αφού η εμπορική του παραγωγή δεν ξεπερνά 

σε διάρκεια τις δύο δεκαετίες. Ωστόσο, ως αναδυόμενο είδος έχει προσελκύσει μεγάλο ενδιαφέρον 

και οι μελέτες σχετικά με την εκτροφή του έχουν αυξηθεί εκθετικά τα τελευταία χρόνια 

ξεπερνώντας τις 100 ετησίως σε σχέση με μόλις 20 την περίοδο 2005 - 2010. Όμως, παρά τον 

αυξανόμενο όγκο βιβλιογραφίας, ο εντοπισμός και η αντιμετώπιση ελλείψεων που αφορούν τη 

θερμική βιολογία και των δύο ειδών, παραμένει καίριας σημασίας. 

Στο λαβράκι, οι θερμικές αποκρίσεις του είδους έχουν μελετηθεί για ένα μεγάλο φάσμα 

θερμοκρασιών τόσο σε μεγάλες όσο και μικρές χρονικές κλίμακες. Ωστόσο, κρίσιμες πληροφορίες 

κοντά στο άνω άκρο του εύρους ανοχής του είδους παραμένουν ελλιπώς τεκμηριωμένες. Στο 

φυσικό του περιβάλλον το λαβράκι εκτίθεται σε θερμοκρασίες που κυμαίνονται συνήθως από 8 

έως 26 oC (Dülger et al., 2012), ένα εύρος στο οποίο η αύξηση της θερμοκρασίας έχει συσχετιστεί 

θετικά με τον αυξητικό ρυθμό, την πρόσληψη τροφής, την ταχύτητα πέψης και την 

μετατρεψιμότητα (Alami-Durante et al., 2006, Bouaziz et al., 2017, Maricchiolo et al., 2011). 

Περαιτέρω πειραματισμοί σε θερμοκρασίες μεταξύ 6 – 30 oC, έχουν επίσης δώσει πληροφορίες 

σχετικά με το εύρος της θερμικής ανοχής του είδους (Claireaux et al., 2006, Islam et al., 2020a, 

Ozolina et al., 2016, Person-Le Ruyet et al., 2004). Συγκεκριμένα, οι Person-Le Ruyet et al. (2004) 

αναφέρουν ότι οι ρυθμοί αύξησης, απέκκρισης αζώτου και κατανάλωσης οξυγόνου φτάνουν τις 

μέγιστες τιμές στους 26 - 27 oC προτού παρουσιάσουν επιδείνωση, υποδεικνύοντας έτσι το 

                                                 
2 Μέρος των αποτελεσμάτων του Κεφαλαίου 2 περιέχεται στις δημοσιεύσεις των Stavrakidis-Zachou et al. 

(2021b, 2022) 
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θερμικό βέλτιστο για το είδος. Τέλος, πρόσφατες προσπάθειες όπως αυτές των Islam et al. (2020a, 

2020b, 2020c) επικεντρώνονται σε θερμοκρασίες εγκλιματισμού έως και 32 oC σε προνύμφες 

λαβρακιού. Ωστόσο, οι υπάρχουσες μελέτες στο ανώτερο άκρο του εύρους ανοχής περιορίζονται 

σε ψάρια μικρού μεγέθους και μικρές χρονικές κλίμακες, ενώ οι πληροφορίες σχετικά με τις 

επιδόσεις, την υγεία, τις φυσιολογικές αποκρίσεις και τη θερμική ανοχή παρουσιάζουν σημαντικές 

ελλείψεις. 

Λόγω της φύσης της εκτροφής σε κλωβούς, όπου η περιβαλλοντική θερμοκρασία 

βρίσκεται εκτός διαχειριστικού ελέγχου από τον άνθρωπο, οι σχετικές μελέτες έχουν 

προσανατολιστεί σε μεγάλο βαθμό, και για τα δύο είδη, στα πρώιμα στάδια εκτροφής όπου 

υπάρχει μεγαλύτερος έλεγχος των πειραματικών συνθηκών. Ωστόσο, η μελέτη των επιδράσεων 

της παρατεταμένης έκθεσης σε υψηλότερες θερμοκρασίες και για μεγαλύτερα ψάρια, προκύπτει 

ως αναγκαιότητα για την υδατοκαλλιέργεια. Αυτό ισχύει ιδιαίτερα για την περίπτωση του 

κρανιού, του οποίου οι θερμικές αποκρίσεις είναι λιγότερο γνωστές. Αν και υπάρχουν μελέτες 

σχετικά με τους ρυθμούς αύξησης και την αναπαραγωγή του κρανιού σε λιμνοθάλασσες, 

ιχθυοκλωβούς ή συστήματα με επανακυκλοφορία νερού υπό κυμαινόμενες θερμοκρασίες (EL-

Shebly et al., 2007, Fountoulaki et al., 2017, Mesaa et al., 2014, Mylonas et al., 2013, Vargas-

Chacoff et al., 2014), η επίδραση της θερμοκρασίας στο μεταβολισμό του είδους δεν έχει 

μελετηθεί ενδελεχώς, ενώ μόλις σχετικά πρόσφατα διερευνήθηκε το προτιμώμενο εύρος 

θερμοκρασίας το οποίο σύμφωνα με τους Kır et al. (2017) εντοπίζεται μεταξύ 26 και 30 oC για 

ιχθύδια κρανιού.  

Ως εκ τούτου, υπό το πρίσμα όσων παρουσιάστηκαν στο Κεφάλαιο 1 είναι προφανές ότι 

και για τα δύο είδη απαιτείται περαιτέρω πειραματισμός για να αποσαφηνιστούν οι αποκρίσεις 

τους σε υψηλές θερμοκρασίες εγκλιματισμού, οι οποίες όχι μόνο θα επιβεβαιώσουν προηγούμενα 

ευρήματα, αλλά και θα συμπληρώσουν υπάρχοντα κενά γνώσης. Σε αυτό το Κεφάλαιο 

παρουσιάζονται η μεθοδολογία και τα αποτελέσματα δύο ξεχωριστών θερμοκρασιακών 

πειραμάτων που πραγματοποιήθηκαν για το λαβράκι και τον κρανιό, αντίστοιχα, στις 

πειραματικές εγκαταστάσεις του Ινστιτούτου Θαλάσσιας Βιολογίας, Βιοτεχνολογίας και 

Υδατοκαλλιέργειας (Ι.ΘΑ.Β.Β.ΥΚ.). Στόχος ήταν να μελετηθούν οι αποκρίσεις και τα όρια 

ανοχής των ειδών υπό χρόνια και οξεία θερμική καταπόνηση σε χρονικές κλίμακες και μεγέθη 

που έχουν άμεση συνάφεια με τη μελέτη της κλιματικής αλλαγής. Όσον αφορά τη χρόνια θερμική 

έκθεση, ελέγχθηκαν τρεις θερμοκρασίες εγκλιματισμού και προσδιορίστηκαν μεταβολές σε έναν 
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αριθμό βιοδεικτών, με απώτερο στόχο τη σύνδεσή τους με τις συνολικές επιδόσεις σε επίπεδο 

ατόμου. Η επιλογή των πειραματικών θερμοκρασιών έγινε με τέτοιο τρόπο, ώστε να διερευνηθούν 

κλίμακες με οικολογικό και κλιματικό ενδιαφέρον. Δηλαδή, η χαμηλότερη θερμοκρασία ορίστηκε 

στους 24 oC, καθώς αντιπροσωπεύει μια τυπική καλοκαιρινή θερμοκρασία που εμφανίζεται σε 

όλη τη γεωγραφική κατανομή των ειδών και μπορεί επομένως να λειτουργήσει ως σημείο 

αναφοράς για περαιτέρω συγκρίσεις. Ακολούθως, η ενδιάμεση θερμοκρασία (28 - 29 oC) 

αντιπροσωπεύει τις υψηλότερες θερμοκρασίες που καταγράφονται αυτήν τη στιγμή σε ορισμένα 

μέρη της Μεσογείου και, επομένως, παρέχει πληροφορίες για δυνητικές θερμοκρασιακές 

επιδράσεις που θα εμφανιστούν μέσα στα επόμενα χρόνια. Τέλος, χρησιμοποιήθηκε και μια 

αρκετά υψηλότερη θερμοκρασία (32 - 34 oC) για να προσομοιώσει υποθετικές, αλλά οικολογικά 

σχετικές, θερμοκρασιακές κλίμακες που προβλέπονται από τα κλιματολογικά μοντέλα εντός των 

επόμενων δεκαετιών.  

Σε αντίθεση με τις περισσότερες προϋπάρχουσες μελέτες που επικεντρώνονται σε 

βραχυπρόθεσμες θερμικές επιδράσεις στα άκρα του εύρους ανοχής, η διάρκεια των παραπάνω 

πειραμάτων ορίστηκε σε τρεις μήνες, επιτρέποντας επαρκή χρόνο για την αξιολόγηση των 

χρόνιων επιπτώσεων της θερμοκρασίας στους επιλεγμένους δείκτες και στην επίδοση των ψαριών. 

Επιπλέον, λαμβάνοντας υπόψη ότι οι περισσότερες μελέτες για τα είδη υπό υψηλές θερμοκρασίες 

περιορίζονται σε προνύμφες και ιχθύδια, χρησιμοποιήσαμε εδώ μεγαλύτερα άτομα, μεγέθους που 

συμπίπτει με αυτό της εκτροφής σε ιχθυοκλωβούς. Ένας τελικός στόχος των πειραμάτων ήταν η 

διερεύνηση της ικανότητας των ψαριών να ανταπεξέλθουν σε οξεία θερμική καταπόνηση, το 

οποίο έγινε μέσω του προσδιορισμού της μέγιστης κρίσιμης θερμοκρασίας (CTmax). Υπό αυτό το 

πρίσμα, ελέγχθηκε, επίσης, η υπόθεση ότι αυτή η ικανότητα συσχετίζεται θετικά με το θερμικό 

ιστορικό (θερμοκρασία εγκλιματισμού) των ψαριών. 

2.2 Υλικά και Μέθοδοι 

Τα πειράματα πραγματοποιήθηκαν στα AquaLabs του Ι.ΘΑ.Β.Β.ΥΚ., ΕΛ.ΚΕ.Θ.Ε. H 

εγκατάσταση των AquaLabs είναι πιστοποιημένη για εκτροφή και πειραματισμό ψαριών με 

κωδικό EL91-BIOexp-04. To πειραματικό πρωτόκολλο εγκρίθηκε από την επιτροπή βιοηθικής 

του Ινστιτούτου και την Δ/νση Κτηνιατρικής της Περιφέρειας Κρήτης με Α.Π. 255344/29-11-

2017. Οι αιματολογικές και βιοχημικές αναλύσεις καθώς και μελέτη της γονιδιακής έκφρασης 

έγιναν στο εργαστήριο Φυσιολογίας Ιχθύων στο Τμήμα Βιολογίας του Πανεπιστημίου Κρήτης. 
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2.2.1 Περιγραφή συστήματος εκτροφής 

Τα πειράματα διεξήχθησαν σε θαλάσσια συστήματα υδατοκαλλιέργειας με επανακυκλοφορία 

νερού (Recirculating Aquaculture System, RAS). Στις εγκαταστάσεις υπάρχουν τρία τέτοια 

ανεξάρτητα συστήματα, καθένα εκ των οποίων χρησιμοποιήθηκε για μια πειραματική συνθήκη. 

Όπως φαίνεται και στη σχηματική απεικόνιση (Εικόνα 2-1), κάθε RAS αποτελείται από τρεις 

δεξαμενές συνδεδεμένες παράλληλα σε ένα σύστημα επεξεργασίας νερού. Οι δεξαμενές είναι 

κυλινδροκωνικές με διάμετρο 1,5 m και χωρητικότητα 2 m3. Το σύστημα επεξεργασίας νερού 

αποτελείται από ένα βιοφίλτρο χωρητικότητας 2 m3, τη δεξαμενή βιοφίλτρου (sump) 

χωρητικότητας 0,5 m3 και ένα φίλτρο περιστροφικών τυμπάνων τύπου drum (FAIVRE, μοντέλο: 

FT04001P5AM0021, Εικόνα 2-2).  

 

Εικόνα 2-1 Σχηματική απεικόνιση του RAS κυκλώματος. Τα βέλη δείχνουν την κατεύθυνση του νερού. 

Figure 2-1 Schematic representation of the RAS. Arrows depict the water flow. 

Ο συνολικός όγκος νερού στο κύκλωμα ανέρχεται στα περίπου 8.5 m3. Μια μικρή 

ποσότητα, που ανέρχεται στο 10% του συνολικού όγκου, ανανεώνεται ημερησίως με θαλασσινό 

νερό από γεώτρηση που διοχετεύεται στη δεξαμενή του βιοφίλτρου, ενώ το πλεόνασμα εκρέει 

στην αποχέτευση από υπερχείλιση στο πάνω μέρος της δεξαμενής. Μέσω μιας αντλίας νερού 

(KRIPSOL, μοντέλο: KSE100), το νερό προωθείται στο βιοφίλτρο όπου πραγματοποιείται η 

βιολογική φίλτρανση, καθώς και η θερμορύθμιση του συστήματος, και στη συνέχεια διοχετεύεται 

στις δεξαμενές των 2 m3. Το νερό από τις τρεις δεξαμενές υπερχειλίζει σε μια κοινή έξοδο, η οποία 

το επιστρέφει στη δεξαμενή του βιοφίλτρου, αφού προηγηθεί μηχανική φίλτρανση και 



44 

 

απομάκρυνση στερεών στο φίλτρο περιστρεφόμενων τυμπάνων. Νερό μπορεί να απομακρυνθεί 

επίσης και από το κάτω μέρος των δεξαμενών με χρήση χειροκίνητων βαλβίδων.  

 

 

Εικόνα 2-2 Φωτογραφίες του RAS κυκλώματος όπου φαίνονται οι τρεις κυλινδροκωνικές δεξαμενές, το βιοφίλτρο και 

το φίλτρο περιστρεφόμενων τυμπάνων.  

Figure 2-2 Photos of the RAS which depict the three cylindroconical tanks, the biofilter, and the mechanical drum 

filter. 

Κάθε δεξαμενή 2 m3 είναι εξοπλισμένη με έναν αισθητήρα LDO (Hach-Lange) 

τοποθετημένο 10 cm κάτω από την επιφάνεια του νερού. Ο αισθητήρας καταγράφει συνεχώς τα 

επίπεδα διαλυμένου οξυγόνου και τη θερμοκρασία του νερού, και τα δεδομένα μεταφέρονται σε 

πραγματικό χρόνο μέσω καλωδίου σε μια μονάδα επεξεργασίας (SC1000 multi-parameter 

universal controller, Hach-Lange) για εμφάνιση και αποθήκευση. Η παρακολούθηση αυτών των 

παραμέτρων επιτρέπει έγκαιρους χειρισμούς όταν αυτό απαιτηθεί. Συγκεκριμένα, σε περιπτώσεις 

που ο κορεσμός οξυγόνου μειωθεί κάτω από το 80%, καθαρό οξυγόνο παρέχεται απευθείας στις 

δεξαμενές μέσω ελαστικού σωλήνα και διαχέεται με ξύλινες αερόπετρες. Η δοσολογία οξυγόνου 

ρυθμίζεται χειροκίνητα μέσω των αντίστοιχων δοσομετρικών βαλβίδων του σωλήνα παροχής.  

2.2.2 Περιγραφή των πειραμάτων 

Λαβράκι 

Το πείραμα του λαβρακιού πραγματοποιήθηκε την άνοιξη του 2019 μεταξύ Απριλίου και Ιουλίου. 

Τα ψάρια που χρησιμοποιήθηκαν προήλθαν από την πιλοτικής κλίμακας μονάδα ιχθυοκλωβών 

του ΙΘΑΒΒΥΚ στην περιοχή της Σούδας, Ν. Χανίων. Με την άφιξή τους, τα ψάρια υποβλήθηκαν 
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σε αντιπαρασιτική θεραπεία (μπάνιο φορμόλης και θειικού χαλκού, CuSO4) για να διασφαλιστεί 

η μη επιμόλυνση των πειραματικών εγκαταστάσεων και η καλή κατάσταση της υγείας τους για τη 

διεξαγωγή του πειράματος. Μετά από μια περίοδο προσαρμογής διάρκειας τριών εβδομάδων, τα 

ψάρια κατανεμήθηκαν στις εννέα δεξαμενές 2 m3 των RAS κυκλωμάτων. Συνολικά, 

τοποθετήθηκαν 62 ψάρια σε κάθε δεξαμενή τα οποία είχαν μέσο βάρος και ολικό μήκος 135,3 ± 

1,9 g και 23,3 ± 0,8 cm, αντίστοιχα. Η αρχική θερμοκρασία στις δεξαμενές ρυθμίστηκε στη 

θερμοκρασία των 20 οC, που ήταν η εποχιακή θερμοκρασία της θάλασσας εκείνη την περίοδο, 

έτσι ώστε να ελαχιστοποιηθεί η περιβαλλοντική καταπόνηση στα ψάρια. Με την έναρξη του 

πειράματος, προχωρήσαμε σε μια σταδιακή αύξηση της θερμοκρασίας με ρυθμό 1 oC ανά ημέρα, 

έως την επίτευξη των πειραματικών θερμοκρασιών 24, 28, και 33 οC στα τρία RAS αντίστοιχα, 

σχηματίζοντας έτσι τις τρεις πειραματικές ομάδες Λ1, Λ2, και Λ3. Η διακύμανση της 

θερμοκρασίας σε κάθε πειραματική συνθήκη ήταν μέχρι 1 oC. 

Κρανιός  

Το πείραμα του κρανιού πραγματοποιήθηκε μεταξύ Οκτωβρίου 2018 και Φεβρουαρίου 2019. Η 

προμήθεια των νεαρών ατόμων κρανιού που χρησιμοποιήθηκαν έγινε επίσης από την πιλοτική 

μονάδα ιχθυοκλωβών του Ινστιτούτου στην περιοχή της Σούδας. Η μεταφορά τους στις χερσαίες 

εγκαταστάσεις των AquaLabs συνοδεύτηκε από αντιβιοτική (οξυτετρακυκλίνη) και 

αντιπαρασιτική (μπάνιο σε γλυκό νερό για 10 λεπτά) προληπτική θεραπεία πριν γίνει η διανομή 

των ψαριών στις δεξαμενές των 2 m3. Η θερμοκρασία στις δεξαμενές ρυθμίστηκε στη εποχιακή 

θερμοκρασία της θάλασσας εκείνη την περίοδο (23 oC) και τα ψάρια αφέθηκαν για εγκλιματισμό 

για μια περίοδο δύο εβδομάδων πριν από την έναρξη του πειράματος. Κατά τη διάρκεια του 

εγκλιματισμού, τα ψάρια παρακολουθούνταν καθημερινά για ενδείξεις μη φυσιολογικής 

συμπεριφοράς, απομακρύνονταν τυχόν θνησιμότητες και τροφή παρέχονταν με το χέρι σύμφωνα 

με την όρεξή τους. Την ημέρα έναρξης του πειράματος, όλα τα ψάρια αναισθητοποιήθηκαν και 

μετρήθηκαν ατομικά ως προς το βάρος και το ολικό τους μήκος. Το μέγεθος των ψαριών ήταν 

κατά μέσο όρο 149 ± 2,3g και 22,4 ± 1,1 cm, ενώ ο συνολικός αριθμός ατόμων ανά δεξαμενή 

ανήλθε στα 60.  

Από εκείνη την ημέρα και έπειτα, η θερμοκρασία σε κάθε RAS αυξήθηκε με ρυθμό 1 oC 

ημερησίως έως ότου επιτεύχθηκαν οι θερμοκρασίες των 24, 29 και 34 oC, σχηματίζοντας έτσι τις 

πειραματικές ομάδες K1, K2, και Κ3. Προβληματισμοί για την ολοκλήρωση του πειράματος αλλά 
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και για την ευζωία των ψαριών λόγω της έντονης θνησιμότητας που καταγράφηκε τους δυο 

πρώτους μήνες οδήγησαν στην απόφαση για μείωση της πειραματικής θερμοκρασίας Κ3 κατά 0,5 

oC κατά τον τελευταίο μήνα του πειράματος. 

2.2.3 Εκτροφή ψαριών και δειγματοληψίες 

Η σίτιση των ψαριών γινόταν με το χέρι δύο φορές τη μέρα (στις 9:00 και στις 15:00) καθημερινά 

εκτός της Κυριακής, ενώ το τάισμα διαρκούσε 10 με 20 λεπτά μέχρι τον οπτικό κορεσμό των 

ψαριών. Η ποσότητα ημερήσιας κατανάλωσης υπολογιζόταν στο τέλος της ημέρας, ενώ τυχόν 

υπολείμματα μη καταναλωθείσας τροφής συλλεγόταν από τη βαλβίδα εξόδου στο κάτω μέρος των 

δεξαμενών και ζυγιζόταν, ώστε να αφαιρεθούν από τον υπολογισμό. Η τροφή που 

χρησιμοποιήθηκε ήταν μορφής πέλετ μεγέθους 4,5 mm και περιείχε 45 % ακατέργαστη πρωτεΐνη 

και 16 Π% ακατέργαστες λιπαρές ουσίες (προμηθευτής, ΙΡΙΔΑ, ΑΕ). Ο κύκλος φωτοπεριόδου 

ρυθμίστηκε στις 12 ώρες φως και 12 ώρες σκοτάδι (12L:12D). Τυχόν θνησιμότητες αφαιρούνταν 

καθημερινά από τις δεξαμενές και το βάρος των νεκρών ψαριών καταγραφόταν. 

Πέραν της παρακολούθησης σε πραγματικό χρόνο της θερμοκρασίας και των επιπέδων 

διαλυμένου οξυγόνου με το αυτοματοποιημένο σύστημα (Hach-Lange SC1000), βασικές 

παράμετροι ποιότητας του νερού παρακολουθούνταν επίσης σε περιοδική βάση και ανάλογοι 

χειρισμοί πραγματοποιούνταν όπου αυτό κρινόταν απαραίτητο. Αυτό γινόταν για να διασφαλιστεί 

η σταθερότητα των πειραματικών συνθηκών καθ’ όλη τη διάρκεια της μελέτης και η αξιοπιστία 

των αποτελεσμάτων. Συγκεκριμένα, μετρήσεις pH λαμβάνονταν χειροκίνητα με φορητό 

πεχάμετρο (Hach-Lange, HQ40d) δύο φορές τη βδομάδα, ενώ οι ενώσεις του κύκλου του αζώτου 

και η αλατότητα μετρούνταν σε εβδομαδιαία βάση. Ειδικότερα, τα επίπεδα αμμωνίας (𝑁𝐻3), 

νιτρωδών (𝑁𝑂2
−), και νιτρικών (𝑁𝑂3

−) προσδιορίζονταν με φασματοφωτομετρικές μεθόδους με 

αντιδραστήρια Permachem της Hach (μέθοδοι Nessler διαζώτωσης του σουλφανιλαμιδίου και 

αναγωγής του καδμίου, αντίστοιχα), και η αλατότητα με διαθλασίμετρο σε δείγματα νερού των 

δεξαμενών. Αυτές οι παράμετροι δεν υπερέβησαν τα τυπικά ασφαλή όρια (𝑁𝐻3 < 0.05 mg L-1, 

𝑁𝑂2
− < 0.1 mg L-1, 𝑁𝑂3

− < 100 mg L-1) κατά τη διάρκεια των πειραμάτων. 

Όσον αφορά τις δειγματοληψίες, αυτές λάμβαναν χώρα σε μηνιαία βάση, γεγονός που 

οδήγησε σε συνολικά τρεις δειγματοληψίες στις 30, 60 και 90 ημέρες, από την έναρξη του 

πειράματος, δηλαδή αφότου κάθε ομάδα έφτασε στην αντίστοιχη πειραματική θερμοκρασία. Σε 

κάθε δειγματοληψία, όλα τα ψάρια συλλέγονταν και αναισθητοποιούνταν. Για τη σύλληψή τους, 
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κατασκευάστηκε ειδικός δειγματολήπτης από δίχτυ και ανοξείδωτο σκελετό (Εικόνα 2-3). Ο 

δειγματολήπτης τοποθετούνταν στο κέντρο της δεξαμενής με το σταθερό του μέρος να εφάπτεται 

των τοιχωμάτων, ενώ η κινητή του πλευρά χρησιμοποιούνταν για να οδηγήσει και να παγιδεύσει 

τα ψάρια σε ένα μικρό τμήμα της δεξαμενής. Από εκεί τα ψάρια συλλέγονταν με απόχη και 

αναισθητοποιούνταν σε διάλυμα τρικαΐνης (Tricaine methane-sulfonate, MS-222) συγκέντρωσης 

75 mg L-1 σε μικρή δεξαμενή 60 λίτρων. Στη συνέχεια, όλα τα ψάρια μετρούνταν ατομικά ως προς 

το βάρος (W) και το ολικό τους μήκος (TL) πριν επιστραφούν στις δεξαμενές τους.  

 

Εικόνα 2-3 Ο δειγματολήπτης για τις δεξαμενές των 2m3. 

Figure 2-3 The sampling device used for the 2m3 tanks. 

Επιπλέον, 15 ψάρια ανά πειραματική συνθήκη (πέντε ανά δεξαμενή) χρησιμοποιούνταν 

για συλλογή αίματος με κοιλιακή προσέγγιση από την ουριαία φλέβα μέσω ηπαρινισμένων 

συρίγγων. Το αίμα τοποθετούνταν άμεσα σε επίσης ηπαρινισμένα σωληνάρια τύπου Eppendorf 

προς αποφυγή πήξης. Στη συνέχεια, τα ψάρια θυσιάζονταν με ένα χτύπημα στο κεφάλι και 

λαμβάνονταν δείγματα από την καρδιά, το ήπαρ και τον σπλήνα. Συγκεκριμένα, το βάρος της 

καρδιάς και του ήπατος μετρήθηκαν με ακρίβεια 0,01 g και στη συνέχεια δείγματα ήπατος και 

σπλήνα καταψύχθηκαν σε υγρό άζωτο και αποθηκεύτηκαν σε υπερκαταψύκτη στους -80 oC. Μετά 

από προσδιορισμό των αιματολογικών παραμέτρων, το αίμα φυγοκεντρούνταν στα 2.000 g και το 

υπερκείμενο πλάσμα αφαιρούταν και αποθηκευόταν στους -20 oC μέχρι περαιτέρω ανάλυση. 

Επιπλέον, στο τέλος του πειράματος, πέντε ψάρια ανά θερμοκρασιακή συνθήκη συλλέχθηκαν 
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τυχαία, θανατώθηκαν, και αποθηκεύτηκαν στην κατάψυξη (-20 oC) για μετέπειτα προσδιορισμό 

της σωματικής σύστασης.  

2.2.4 Εκτίμηση παραμέτρων αύξησης 

Για την αύξηση και τις συνολικές επίδοσεις των ψαριών κατά τη διάρκεια των πειραμάτων 

εκτιμήθηκαν οι παρακάτω παράμετροι. Συγκριμένα, η αύξηση του βάρους των ψαριών 

αξιολογήθηκε με τον υπολογισμό του απόλυτου ρυθμού αύξησης (Absolute Growth Rate, AGR) 

(g d-1), δηλαδή τη διαφορά μεταξύ αρχικού και τελικού βάρους δια το χρόνο μεταξύ 

δειγματοληψιών ως: 

𝐴𝐺𝑅 = (𝑀𝐵𝑊2 − 𝑀𝐵𝑊1)/(𝑡2 − 𝑡1) 

όπου 𝑡1 και 𝑡2 είναι ο χρόνος (μέρες) στην αρχή και το τέλος του εκάστοτε μήνα από την έναρξη 

του πειράματος, και 𝑀𝐵𝑊1, 𝑀𝐵𝑊2 τα αντίστοιχα μέσα βάρη (σε επίπεδο δεξαμενής) των ψαριών. 

Επίσης, υπολογίστηκε ο δείκτης μετατρεψιμότητας της τροφής (Food Conversion Ratio, FCR) 

που εκφράζει το βαθμό αξιοποίησης της τροφής από τα ψάρια, ως ο λόγος της τροφής που 

καταναλώθηκε (𝐹𝐼): προς την αύξηση του ολικού βάρους: 

𝐹𝐶𝑅 = 𝐹𝐼/(𝑀𝐵𝑊2 − 𝑀𝐵𝑊1) 

Στη συνέχεια, χρησιμοποιήθηκαν οι ατομικές μετρήσεις βάρους (𝐵𝑊), ολικού μήκους (𝑇𝐿), 

βάρους του ήπατος (𝐿𝑊) και βάρους της καρδιάς (𝐻𝑊) για τον υπολογισμό σωματομετρικών 

δεικτών. Ειδικότερα, εκτιμήθηκαν ο δείκτης ευρωστίας (condition factor, K) που περιγράφει την 

φυσική κατάσταση των ψαριών (Le Cren, 1951) καθώς και ο ηπατοσωματικός (Hepatosomatic 

Index, HSI) και ο καρδιοσωματικός (Cardiosomatic Index, CSI) δείκτης που εκφράζουν την 

αναλογία βάρους αυτών των οργάνων ως προς το συνολικό βάρος των ψαριών ως:  

𝐾 = 𝐵𝑊/𝑇𝐿3 

𝐻𝑆𝐼 =  100 𝐿𝑊/𝐵𝑊 

𝐶𝑆𝐼 =  100 𝐻𝑊/𝐵𝑊 
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2.2.5 Αιματολογικές και βιοχημικές αναλύσεις 

Για την αξιολόγηση των αιματολογικών παραμέτρων, μετρήθηκε ο αιματοκρίτης (Hct) και η 

αιμοσφαιρίνη (Hb). Ο προσδιορισμός του αιματοκρίτη έγινε με τη χρήση τριχοειδών σωληναρίων 

σε μικροφυγόκεντρο, ενώ της αιμοσφαιρίνης με τη χρήση εμπορικού αντιδραστηρίου (Spinreact) 

σε φασματοφωτόμετρο. Επίσης, καταγράφηκε το pΗ αίματος με πεχάμετρο (CRISON, μοντέλο 

GLP21). 

Όσον αφορά τις βιοχημικές παραμέτρους που μετρήθηκαν στο πλάσμα του αίματος, οι 

ολικές συγκεντρώσεις γλυκόζης, τριγλυκεριδίων, πρωτεϊνών, γαλακτικού οξέος και χοληστερόλης 

υπολογίστηκαν επίσης με φασματοφωτομετρικές μεθόδους χρησιμοποιώντας εμπορικά 

αντιδραστήρια (BIOSIS και Spinreact). Επιπλέον, η ενζυματική δραστηριότητα του 

αντιοξειδωτικού ενζύμου υπεροξειδάση της γλουταθειόνης (GPx) μετρήθηκε στο ήπαρ με 

αντιδραστήρια της εταιρείας Cayman Chemical. Τέλος, η συγκέντρωση της κορτιζόλης 

προσδιορίστηκε με ανοσολογική μέθοδο (ELISA) μετά από κατασκευή πρότυπης καμπύλης και 

επιλογή κατάλληλων αραιώσεων για τα δείγματα. Για το λαβράκι χρησιμοποιήθηκε εμπορική 

συσκευασία της εταιρείας DRG (DRG International), η οποία έχει αξιολογηθεί για το είδος σε 

προηγούμενη μελέτη (Samaras et al., 2016a), ενώ για τον κρανιό χρησιμοποιήθηκε εμπορική 

συσκευασία με μεγαλύτερη ευαισθησία σε χαμηλές συγκεντρώσεις (ELISA kit, Neogen Life 

Sciences), που είναι καταλληλότερο για τον κρανιό μιας και το είδος τυπικά παρουσιάζει πολύ 

χαμηλές συγκεντρώσεις κορτιζόλης στο αίμα (Fanouraki et al., 2011, Samaras et al., 2016b).  

Τέλος, για τις αναλύσεις σωματικής σύστασης, χρησιμοποιήθηκε η μέθοδος Dumas για 

τον προσδιορισμό της συνολικής πρωτεΐνης, βάσει της οποίας τα δείγματα αποτεφρώθηκαν στους 

800 oC ώστε να μετατραπούν όλες οι μορφές αζώτου σε οξείδια του αζώτου και στη συνέχεια σε 

αέριο άζωτο (Ν2). Όσον αφορά τα ολικά λίπη, προσδιορίστηκαν σύμφωνα με τους Folch et al. 

(1957), ενώ για το ποσοστό υγρασίας τα δείγματα ζυγίστηκαν, αποξηράνθηκαν στους 90 oC, και 

στη συνέχεια ξαναζυγίστηκαν για να υπολογιστεί η περιεκτικότητά τους σε νερό. Τέλος, η 

περιεκτικότητα σε τέφρα προσδιορίστηκε με καύση των δειγμάτων σε κλίβανο για επτά ώρες 

στους 600 oC.  
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2.2.6 Μέτρηση του μεταβολικού ρυθμού  

Ο μεταβολικός ρυθμός προσδιορίστηκε έμμεσα με μέτρηση της κατανάλωσης οξυγόνου σε 

αναπνευσιόμετρο (respirometer). Συγκεκριμένα, ο τυπικός (SMR) και μέγιστος (MMR) 

μεταβολικός ρυθμός προσδιορίστηκαν σε κάθε θερμοκρασιακή συνθήκη και το απόλυτο αερόβιο 

δυναμικό υπολογίστηκε ως η διαφορά μεταξύ SMR και MMR. Για τις μετρήσεις χρησιμοποιήθηκε 

ένα ολοκληρωμένο σύστημα της εταιρείας Loligo Systems, το οποίο παραχωρήθηκε από το 

Εργαστήριο Φυσιολογίας Ιχθύων (Τμήμα Βιολογίας, Πανεπιστήμιο Κρήτης), που περιλάμβανε 

αναπνευσιόμετρο διαλείπουσας ροής τεσσάρων μεμονωμένων μεταβολικών θαλάμων 

χωρητικότητας 2 L και το λογισμικό AutoResp (έκδοση 2.2.1). Κάθε μεταβολικός θάλαμος ήταν 

εξοπλισμένος με αισθητήρα οξυγόνου, ο οποίος βαθμονομήθηκε (βαθμονόμηση δύο σημείων 

χρησιμοποιώντας διάλυμα Na2SO3 και δείγμα κορεσμένου σε οξυγόνο νερού για τα σημεία 0 και 

100% αντίστοιχα) πριν από τις μετρήσεις. Τα δεδομένα του αισθητήρα προωθούνταν στο όργανο 

μέτρησης (Witrox 4) κατά τη διάρκεια των καταγραφών και στη συνέχεια σε συνδεδεμένο 

υπολογιστή για επεξεργασία με το λογισμικό AutoResp. Μεταξύ καταγραφών υπήρχε ανταλλαγή 

νερού μεταξύ των θαλάμων και μιας δεξαμενής ελέγχου συνδεδεμένης με το αντίστοιχο RAS. 

Αυτό διασφάλιζε ανανέωση του νερού στους θαλάμους μεταξύ καταγραφών και σταθερότητα 

θερμοκρασιών κατά τη διεξαγωγή των μετρήσεων. Η διαγραμματική απεικόνιση των στοιχείων 

του αναπνευσιόμετρου και της λειτουργίας του δίνεται στην Εικόνα 2-4. 
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Εικόνα 2-4 Διαγραμματική απεικόνιση των στοιχείων και της λειτουργίας του αναπνευσιόμετρου που χρησιμοποιήθηκε 

για τη μέτρηση του μεταβολικού ρυθμού.  

Figure 2-4 Schematic representation of the components and the operation of the respirometer design that was used 

for the determination of the metabolic rate. 

Οι δύο μεταβολικοί ρυθμοί προσδιορίστηκαν σύμφωνα με καθιερωμένα πρωτόκολλα 

(Chabot et al., 2016, Killen et al., 2016, Norin & Clark, 2016). Εν συντομία, τα ψάρια 

τοποθετούνταν αρχικά σε ξεχωριστή κυκλική δεξαμενή (80 L), όπου και εφαρμόζονταν ένα 

πρωτόκολλο εξάντλησης. Το πρωτόκολλο περιλάμβανε κυνήγι των ψαριών με απόχη μέχρι 

εξάντλησής τους, κάτι το οποίο διαρκούσε μεταξύ 2 - 5 λεπτών. Στη συνέχεια, τα ψάρια 

τοποθετούνταν γρήγορα (εντός 30 δευτερολέπτων) στους μεταβολικούς θαλάμους και γινόταν 

καταγραφή του ρυθμού κατανάλωσης οξυγόνου για τα πρώτα τρία λεπτά, θεωρώντας ότι 

αντιπροσωπεύει τον MMR. Στη συνέχεια, τα ψάρια αφήνονταν στο αναπνευσιόμετρο για 24 ώρες 

με μετρήσεις κατανάλωσης οξυγόνου να λαμβάνονται σε κύκλους των 10 λεπτών. Οι κύκλοι 

αποτελούνταν από περίοδο έκπλυσης (flush) έξι λεπτών ακολουθούμενη από ένα λεπτό αναμονής 

(wait) και τρία λεπτά καταγραφών (measure), κάτι που διασφάλιζε την πλήρη ανανέωση του νερού 

μέσα στους θαλάμους και σταθεροποίηση των επιπέδων οξυγόνου πριν από κάθε μέτρηση. 

Καταγραφές με συντελεστή προσδιορισμού (𝑟2) μικρότερο από 0,95 απορρίφθηκαν από την 

ανάλυση και οι υπόλοιπες χρησιμοποιήθηκαν για τον υπολογισμό του SMR χρησιμοποιώντας τη 
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μέθοδο p-ποσοστημορίου 0,2 όπως περιγράφεται από τους Chabot et al. (2016). Ο κορεσμός 

οξυγόνου εντός των θαλάμων διατηρήθηκε σε κάθε περίπτωση άνω του 80%, ενώ η 

καταλληλότητα του πρωτοκόλλου εξάντλησης και η διάρκεια των κύκλων μετρήσεων ελέγχθηκαν 

με προκαταρκτικές δοκιμές πριν τη διεξαγωγή των πειραμάτων. 

Τέλος, για τον υπολογισμό της κατανάλωσης οξυγόνου υποβάθρου (background 

respiration) σε κάθε θάλαμο λήφθηκαν καταγραφές χωρίς ψάρια διάρκειας 20 λεπτών πριν και 

μετά τις μετρήσεις και ο μέσος όρος τους αφαιρέθηκε από τις υπόλοιπες καταγραφές. Επιπλέον, 

τα ψάρια δεν ταΐστηκαν για 48 ώρες πριν τη μέτρηση του μεταβολικού ρυθμού, ενώ για την 

ελαχιστοποίηση των εξωτερικών ερεθισμάτων τα ψάρια απομονώθηκαν οπτικά από το 

περιβάλλον τους με χρήση ενός μαύρου παραπετάσματος (Εικόνα 2-5). 

 

 

Εικόνα 2-5 Φωτογραφίες ψαριών στους μεταβολικούς θαλάμους πριν και μετά την τοποθέτηση μαύρου παραπετάσματος 

για την οπτική απομόνωση τους από τον περιβάλλοντα χώρο. 

Figure 2-5 Photos of fish in the metabolic chambers before and after the placement of a black curtain aimed to visually 

isolate the fish from the surrounding environment. 

 

2.2.7 Γονιδιακή έκφραση 

Η έκφραση των γονιδίων για τον υποδοχέα γλυκοκορτικοστεροειδών (GR) και τις πρωτεΐνες 

θερμικού πλήγματος HSP70 και HSP90 μελετήθηκε ποσοτικά μέσω αλυσιδωτής αντίδρασης 

πολυμεράσης πραγματικού χρόνου (real-time qPCR) σε δείγματα ήπατος και σπλήνα. Ο κύριος 

στόχος αυτής της ανάλυσης ήταν ο εντοπισμός πιθανών μακροπρόθεσμων επιδράσεων των 

διαφορετικών θερμοκρασιών στην έκφραση αυτών γονιδίων. Για το λόγο αυτό, και εξετάζοντας 
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τον βέλτιστο συμβιβασμό μεταξύ απόκτησης πληροφοριών και όγκου δειγμάτων, αναλύθηκαν 

δείγματα των δύο ιστών από πέντε άτομα ανά θερμοκρασιακή συνθήκη στο τέλος των 

πειραμάτων, αφού είχε ολοκληρωθεί πλήρως ο εγκλιματισμός τους. Η έκφραση των τριών 

γονιδίων στόχων (GR, HSP70, HSP90) υπολογίστηκε συγκριτικά με εκείνη ενός γονιδίου 

αναφοράς. Για το γονίδιο αναφοράς, αξιολογήθηκαν τρία πιθανά γονίδια, συγκεκριμένα η β-

ακτίνη, το ριβοσωμικό RNA S18 και το eEEF1-α (Eukaryotic Translation Elongation Factor 1 

Alpha), και η β-ακτίνη επιλέχθηκε ως το καταλληλότερο καθώς βάσει ανάλυσης genorm 

(Vandesompele et al., 2002) παρουσίασε την πιο σταθερή έκφραση μεταξύ των δειγμάτων.  

Η απομόνωση του RNA έγινε σε δείγματα ιστών ήπατος και σπλήνας με το κιτ NucleoSpin 

RNA plus (MACHEREY-NAGEL). Μια μικρή ποσότητα ιστών (30 mg) ομογενοποιήθηκε 

χρησιμοποιώντας τη συσκευή TissueRuptor (Qiagen) για 20 δευτερόλεπτα σε ρυθμιστικό διάλυμα 

lysis και στη συνέχεια το RNA απομονώθηκε και καθαρίστηκε βάσει των οδηγιών του 

κατασκευαστή. Η απόδοση και η καθαρότητα του RNA προσδιορίστηκε με απορρόφηση στα 260 

και 280 nm χρησιμοποιώντας το φασματοφωτόμετρο NANODROP ND-1000 (Peqlab), ενώ η 

ακεραιότητά του αξιολογήθηκε με ηλεκτροφόρηση σε gel αγαρόζης (1%). Στη συνέχεια, 

κατασκευάστηκαν οι βιβλιοθήκες cDNA με αντίστροφη μεταγραφή χρησιμοποιώντας το κιτ 

PrimeScript 1st strand cDNA (ΤaKaRa), οι οποίες αποθηκεύτηκαν στους -20 οC μέχρι περαιτέρω 

ανάλυση. 

Η qPCR ανάλυση πραγματοποιήθηκε χρησιμοποιώντας έναν θερμοκυκλοποιητή qPCR 

(CFX connect real-time, Bio-rad) και το αντιδραστήριο KAPA SYBR FAST Universal (KAPA 

Biosystems) σύμφωνα με τις οδηγίες του κατασκευαστή. Τα στάδια qPCR περιλάμβαναν αρχική 

μετουσίωση στους 95 oC για 3 λεπτά ακολουθούμενη από 35 κύκλους 15 δευτερολέπτων στους 

95 oC, 30 δευτερολέπτων στους 60 οC, και δύο δευτερολέπτων στους 72 oC. Στη συνέχεια 

κατασκευάστηκε μια τυπική καμπύλη σειριακών αραιώσεων (1:5, 1:25, 1:125, 1:625) από 

συγκεντρωτικά δείγματα (pooled samples) cDNA για κάθε γονίδιο. Οι εκκινητές που 

χρησιμοποιήθηκαν για τα γονίδια στόχους έχουν σχεδιαστεί από τη Δρ Τσαλαφούτα στα πλαίσια 

προηγούμενων μελετών του εργαστηρίου φυσιολογίας ιχθύων. Οι αλληλουχίες των εκκινητών για 

τα δυο είδη παρατίθενται στον Πίνακα 2-1. 
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Πίνακας 2-1 Αλληλουχίες των εκκινητών που χρησιμοποιήθηκαν στην ανάλυση qPCR. 

Table 2-1 Primer sequences used for the qPCR analysis. 

Όνομα εκκινητή Αλληλουχία (5’3’) 

 Λαβράκι Κρανιός 

GR_FWD GCTACGACAGCACCCTGCC GAGATTTGGCAAGACCTTGACC 

GR_REV CATGAGGAAGAGCCAGGAGCACTG ACCACACCAGGCGTACTGA 

HSP70_FWD TCGACGTGTCCATCCTGACCA GATGAAGGAGATCGCCGAAGCC 

HSP70_REV CCACAAAGTGGTTCACCATGCGG GGCCTGTCGCTGGGAGTC 

HSP90_FWD CCTTTGCCTTCCAGGCAGAGATC GCCTCTGATGCTTTGGAC 

HSP90_REV GGCATTGGAGATCAAACTCCCTGAGG GCTTTGTTGGGGATGATGT 

2.2.8 Οξεία θερμική καταπόνηση  

Για την περαιτέρω αξιολόγηση της θερμικής απόκρισης των ψαριών κάτω από υψηλές 

θερμοκρασίες πραγματοποιήθηκε στο τέλος του πειράματος δοκιμασία στην οποία τα ψάρια 

υποβλήθηκαν σε οξεία θερμική καταπόνηση. Σε αυτή τη δοκιμασία προσδιορίστηκε η Μέγιστη 

Κρίσιμη Θερμοκρασία CTmax για κάθε μια από τις πειραματικές συνθήκες και καταγράφηκε ο 

χρόνος αντίστασης, δηλαδή ο χρόνος που απαιτείται για να φτάσουν τα ψάρια στη θερμοκρασία 

CTmax. Επιπλέον, υπολογίστηκε ένας δείκτης θερμικού εγκλιματισμού για την αξιολόγηση της 

επίδρασης της θερμοκρασίας εγκλιματισμού στην CTmax, συγκεκριμένα ο λόγος απόκρισης 

εγκλιματισμού ARR (Acclimation Response Ratio) Για τον προσδιορισμό της CTmax, 

χρησιμοποιήθηκαν εδραιωμένες αρχές (Bennett & Beitinger, 1997, Ern et al., 2016, Kır et al., 

2017, Pörtner et al., 2017), εφαρμόζοντας μια τροποποιημένη έκδοση του πρωτοκόλλου που 

περιγράφεται στους Dülger et al. (2012). Συγκεκριμένα, τοποθετήθηκαν μικρές ομάδες ατόμων 

(πέντε σε κάθε προσδιορισμό) σε μια μικρή δεξαμενή 80 L, η οποία ήταν γεμάτη με νερό της 

θερμοκρασίας εγκλιματισμού τους και στην οποία παρέχονταν μέτριος αερισμός για να 

διασφαλιστεί η επαρκής κυκλοφορία και οξυγόνωση του νερού. Στη συνέχεια, προκλήθηκε 

σταδιακή αύξηση της θερμοκρασίας με ρυθμό 0,5 oC min-1 και καταγράφηκε ο χρόνος και η 

θερμοκρασία στην οποία τα ψάρια έχασαν τον ραχιαίο-κοιλιακό προσανατολισμό τους. Αυτό το 

κρίσιμο σημείο είναι επίσης γνωστό ως το σημείο απώλειας ισορροπίας (Loss of Equilibrium, 

LοE) (Moyano et al., 2017) και σηματοδοτεί την ανικανότητα πλέον των ψαριών να διαφύγουν, 



55 

 

μέσω κολύμβησης, των συνθηκών που θα οδηγήσουν στο θάνατό τους. Μετά από κάθε καταγραφή 

απώλειας ισορροπίας, τα ψάρια μεταφερόταν ξανά στην πειραματική τους δεξαμενή για 

ανάρρωση. Η θερμοκρασία CTmax και ο χρόνος αντίστασης υπολογίστηκαν, αντίστοιχα, ως η μέση 

θερμοκρασία και ο χρόνος όπου τα ψάρια έφτασαν το σημείο απώλειας της ισορροπίας. Τέλος, ο 

δείκτης ARR υπολογίστηκε διαιρώντας τη διαφορά στην ανοχή (CTmax) μεταξύ των 

θερμοκρασιών εγκλιματισμού με τη διαφορά στη θερμοκρασία εγκλιματισμού σύμφωνα με τον 

Claussen (1977). 

𝐴𝑅𝑅 =  
∆𝐶𝑇𝑚𝑎𝑥

∆𝑇𝜀𝛾𝜅𝜆𝜄𝜇𝛼𝜏𝜄𝜎𝜇𝜊ύ
=  

𝐶𝑇𝑚𝑎𝑥2 − 𝐶𝑇𝑚𝑎𝑥1

𝑇2 − 𝛵1
 

όπου και 𝑇1, 𝑇2 είναι δύο θερμοκρασίες εγκλιματισμού και 𝐶𝑇𝑚𝑎𝑥1, 𝐶𝑇𝑚𝑎𝑥2 οι μέγιστες κρίσιμες 

θερμοκρασίες που επιτυγχάνονται σε αυτές. 

2.2.9 Χρόνος γαστρικής κένωσης 

Προκειμένου να εκτιμηθούν πιθανές διαφορές στην ταχύτητα πέψης μεταξύ των διαφορετικών 

θερμοκρασιών, πραγματοποιήθηκε επίσης εκτίμηση του χρόνου γαστρικής κένωσης (Gastric 

Emptying Time, GET). Η εκτίμηση έγινε μια εβδομάδα μετά το πέρας της κανονικής διάρκειας 

του πειράματος για να διασφαλιστεί ότι τα ψάρια είχαν επανέλθει σε κανονικές σνθήκες μετά την 

τελευταία δειγματοληψία. Τα ψάρια στερήθηκαν τροφής για 48 ώρες πριν την έναρξη της 

δοκιμασίας. Αυτό το χρονικό διάστημα επιλέχθηκε για να διασφαλιστεί οτι στομάχι τους ήταν 

τελείως άδειο, καθώς προηγούμενες αδημοσίευτες μελέτες του εργαστηρίου έχουν ανιχνεύσει 

υπολοίματα τροφής ακόμα και 30 ώρες μετά την κατανάλωσή της. Κατά την έναρξη της 

δοκιμασίας τα ψάρια ταΐστηκαν με το χέρι μέχρι το σημείο του οπτικού κορεσμού σε ένα μεγάλο 

γεύμα διάρκειας 20 λεπτών. Η τροφή που δεν καταναλώθηκε αφαιρέθηκε αμέσως και 

καταμετρήθηκε ενώ τα ψάρια χωρίστηκαν σε 10 ομάδες των τεσσάρων ατόμων τα οποία 

τοποθετήθηκαν σε χωριστά κλουβιά εντός των δεξαμενών. Τα ψάρια από κάθε τέτοια ομάδα 

συλλέγονταν σε συγκεκριμένα χρονικά διαστήματα, θανατώνονταν, και το στομαχικό τους 

περιεχόμενο αφαιρούταν προσεκτικά και ζυγιζόταν με ακρίβεια δύο δεκαδικών ψηφίων. Τέλος, 

το υγρό στομαχικό περιεχόμενο τοποθετήθηκε σε κλίβανο στους 90 oC για απομάκρυνση της 

υγρασίας και υπολογισμό του ξηρού βάρους. Το βάρος του κάθε ψαριού καταγράφηκε επίσης έτσι 

ώστε το ξηρό στομαχικό περιεχόμενο να μπορεί να εκφραστεί ως ποσοστό του ολικού βάρους. Τα 
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χρονικά σημεία στα οποία γίναν οι μετρήσεις ήταν οι 0, 2, 4, 6, 10, 14, 18, 22, 26, 30 ώρες στο 

πείραμα του λαβρακιού και οι 0, 2, 4, 6, 8, 12, 16, 20, 24, 32 ώρες στο πείραμα του κρανιού.  

2.2.10  Στατιστική Ανάλυση 

Η στατιστική ανάλυση πραγματοποιήθηκε στο λογισμικό SPSS, έκδοση 22. Τα αποτελέσματα 

δίνονται ως μέσες τιμές ακολουθούμενες από την τυπική απόκλιση. Οι επιδράσεις της 

θερμοκρασίας και της πειραματικής διάρκειας στην αύξηση και τις φυσιολογικές μεταβλητές 

αξιολογήθηκαν μέσω ανάλυσης διακύμανσης (ANOVA) σε επίπεδο σημαντικότητας Ρ < 0,05. 

Για να αξιολογηθεί η ταυτόχρονη επίδραση της θερμοκρασίας και του χρόνου έκθεσης στους 

αυξητικούς δείκτες, πραγματοποιήθηκε αμφίδρομη ανάλυση διακύμανσης (two-way ANOVA), 

ενώ εφαρμόστηκε ένας ιεραρχικός σχεδιασμός (nested two-way ANOVA) για τις αιματολογικές, 

μεταβολικές, ορμονικές και ενζυματικές μεταβλητές, ώστε να ληφθούν υπόψη πιθανές διαφορές 

μεταξύ δεξαμενών (tank effects). Σε περιπτώσεις που εντοπίστηκε σημαντική αλληλεπίδραση 

μεταξύ των παραγόντων της θερμοκρασίας και του χρόνου, τα αποτελέσματα της ανάλυσης 

διακύμανσης αναφέρονται αλλα δεν επιχειρείται ερμηνεία των επιδράσεων των κυρίων 

παραγόντων. Αντ’αυτού γίνεται αναφορά στις διαφορές μεταξύ θερμοκρασιακών ομάδων για 

κάθε χρονική στιγμή μεσω τεστ πολλαπλών συγκρίσεων Tukey (Tukey’s HSD). Για τις αναλύσεις 

γονιδιακής έκφρασης, μεταβολικού ρυθμού, CTmax και σωματικής σύστασης, πραγματοποιήθηκε 

μονόδρομη ανάλυση διακύμανσης (one-way ANOVA), ενώ στα δεδομένα του χρόνου γαστρικής 

κένωσης πραγματοποιήθηκε ανάλυση παλινδρόμησης. Τα δεδομένα ελέγχθηκαν ως προς τις 

προϋποθέσεις τους για κάθε ανάλυση χρησιμοποιώντας το τεστ Kolmogorov-Smirnov για την 

κανονικότητα και το τεστ Levene για την ομοιογένεια της διακύμανσης. Σε περιπτώσεις 

παραβίασης αυτών των κριτηρίων πραγματοποιήθηκε το μη παραμετρικό τεστ Kruskal-Wallis. 

Στις περιπτώσεις που παρατηρήθηκαν στατιστικά σημαντικές διαφορές, πραγματοποιήθηκαν 

επιπλέον τεστ πολλαπλών συγκρίσεων Tukey (Tukey’s HSD) για τον προσδιορισμό των διαφορών 

μεταξύ των ομάδων. 
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2.3 Αποτελέσματα πειράματος λαβρακιού 

2.3.1 Παράμετροι αύξησης 

Τόσο η θερμοκρασία όσο και ο παράγοντας του χρόνου είχαν σημαντική επίδραση στις 

παραμέτρους εκτίμησης του αυξητικού ρυθμού του λαβρακιού. Συνολικά, οι συνθήκες Λ1 και Λ2 

εμφάνισαν παρόμοιες τάσεις, ενώ η Λ3 ήταν σημαντικά διαφορετική καθ' όλη τη διάρκεια του 

πειράματος. Επιπλέον, το λαβράκι εμφάνισε σημάδια αργού εγκλιματισμού στις πειραματικές 

θερμοκρασίες με τους περισσότερους δείκτες να παρουσιάζουν χαμηλές τιμές κατά τον πρώτο 

μήνα.  

2.3.1.1 Κατανάλωση τροφής 

Όπως φάνηκε και από τις μεταβολές στην ημερήσια πρόσληψη τροφής κατά τη διάρκεια του 

πειράματος (Εικόνα 2-6), υπήρξε μια σημαντική αλληλεπίδραση μεταξύ της θερμοκρασίας και 

του χρόνου όσον αφορά την όρεξη των ψαριών (θερμοκρασία: F2,18 = 83,1, P < 0,001, χρόνος: 

F2,18 = 21,4, P < 0,001, αλληλεπίδραση: F4,18 = 13,8, Ρ < 0,001).  

 

Εικόνα 2-6 Ημερήσια πρόσληψη τροφής (% BW d-1) λαβρακιού υπό τρείς θερμοκρασιακές συνθήκες (Λ1 = 24 οC, Λ2 

= 28 οC, Λ3 = 33 οC). Μέσος όρος και τυπική απόκλιση. 

Figure 2-6 Daily feed intake (% BW d-1) of E. sea bass under three temperature treatments (Λ1 = 24 οC, Λ2 = 28 οC, 

Λ3 = 33 οC). Means and standard deviation. 
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Κατά τις πρώτες εβδομάδες, η πρόσληψη τροφής παρέμεινε χαμηλή σε περίπου 0,5% BW d-1 για 

όλες τις συνθήκες και προοδευτικά αυξήθηκε ξεπερνώντας το 1% BW d-1 στο τέλος του πρώτου 

μήνα. Μάλιστα, κατά τους επόμενους μήνες αυξήθηκε περαιτέρω για τις Λ1 και Λ2 και 

διατηρήθηκε σχετικά σταθερή, ενώ παρέμεινε χαμηλότερα για την Λ3 και με μεγαλύτερες 

διακυμάνσεις. 

2.3.1.2 Αύξηση βάρους 

Σημαντική ήταν η επίδραση της θερμοκρασίας και του χρόνου έκθεσης, αλλά και της 

αλληλεπίδρασής τους στον απόλυτο ρυθμό αύξησης (AGR) των ψαριών (θερμοκρασία: F2,18 = 

116,9, P < 0,001, χρόνος: F2,18 = 148,1, P < 0,001, αλληλεπίδραση: F4,18 = 7,7, P = 0,001) και 

κατ’ επέκταση στη μεταβολή του μεγέθους τους. Μάλιστα, σε συμφωνία με τη χαμηλή πρόσληψη 

τροφής τις πρώτες εβδομάδες του πειράματος, αρχικά η αύξηση του βάρους των ψαριών ήταν 

αμελητέα, με τις Λ1 και Λ2 να σημειώνουν τον πρώτο μήνα μέσα βάρη 137,3 ± 2,5 και 139,7 ± 

3,4g, αντίστοιχα, ενώ απώλεια βάρους παρατηρήθηκε στην Λ3 με μέσο βάρος των ψαριών τα 

116,8 ± 1,9g (Εικόνα 2-7, α, Εικόνα 2-8). Κατά τη διάρκεια του δεύτερου μήνα η αύξηση του 

βάρους των ψαριών ήταν αισθητή στις συνθήκες Λ1 και Λ2 με τα ψάρια να φτάνουν βάρη 173,7 

± 5,4 και 179,7 ± 4,3 g, αντίστοιχα, ενώ δεν σημειώθηκαν σημαντικές διαφορές μεταξύ των δύο 

ομάδων. Ωστόσο, η αύξηση του βάρους των ψαριών της Λ3 παρέμεινε αμελητέα. Περαιτέρω 

αύξηση του μεγέθους των ψαριών στις Λ1 και Λ2 τον τρίτο μήνα οδήγησε σε τελικά βάρη 208,3 

± 9,8 και 217,5 ± 6,3 g, αντίστοιχα, χωρίς όμως σημαντικές διαφορές μεταξύ των ομάδων. Όσον 

αφορά την Λ3, ο ρυθμός αύξησης του βάρους ήταν αρνητικός τον πρώτο μήνα, και θετικός, αλλα 

σημαντικά διαφορετικός από τις Λ1, Λ2 τον δεύτερο και τρίτο μήνα. Οι ίδιες τάσεις 

παρατηρήθηκαν επίσης και για τις μεταβολές του ολικού μήκους (Εικόνα 2-7, β). 
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Εικόνα 2-7 Εξέλιξη του βάρους (α) και του ολικού μήκους (β) για τις τρεις θερμοκρασιακές συνθήκες (Λ1 = 24 οC, Λ2 

= 28 οC, Λ3 = 33 οC). Μέσος όρος και τυπική απόκλιση. 

Figure 2-7 Evolution of weight (a) and total length (β) under three temperature treatments (Λ1 = 24 οC, Λ2 = 28 οC, 

Λ3 = 33 οC). Means and standard deviation. 

 

Εικόνα 2-8 Απόλυτος ρυθμός αύξησης του βάρους (g d-1) του λαβρακιού υπό τρεις θερμοκρασιακές συνθήκες (Λ1 = 24 
οC, Λ2 = 28 οC, Λ3 = 33 οC). Τα ιστογράμματα αναπαριστούν τον μέσο όρο μεταξύ επαναλήψεων και οι μπάρες την 

τυπική απόκλιση. Στατιστικά σημαντικές διαφορές μεταξύ πειραματικών συνθηκών σε κάθε δειγματοληψία (μήνα) 

υποδεικνύονται με διαφορετικά γράμματα, ενώ μεταξύ δειγματοληψιών για κάθε συνθήκη με διαφορετικούς αριθμούς  

Figure 2-8 Absolute growth rate (g d-1) of E. sea bass under three temperature treatments (Λ1 = 24 οC, Λ2 = 28 οC, 

Λ3 = 33 οC). Bars indicate means across replicates and lines the standard deviation. Statistically significant 

differences between treatments at each sampling (month) are denoted with different letters, while between samplings 

for each treatment are indicated with different numbers.  

Αναφορικά με τον συντελεστή μετατρεψιμότητας της τροφής (FCR), βρέθηκε σημαντική 

αλληλεπίδραση των παραγόντων της θερμοκρασίας και του χρόνου (F4,18 = 13,6, P < 0,001, 

θερμοκρασία: F2,18 = 2,1, P = 0,155, χρόνος: F2,18 = 1,8 Ρ = 0,194). Στην πρώτη δειγματοληψία, 
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οι χαμηλοί ρυθμοί αύξησης στις Λ1 και Λ2, οδήγησαν σε υψηλές τιμές του FCR, ενώ αρνητικές 

τιμές του συντελεστή καταγράφηκαν για την Λ3 λόγω απώλειας του βάρους των ψαριών (Εικόνα 

2-9). Ωστόσο, υπό τους τυπικούς ρυθμούς αύξησης των Λ1 και Λ2 τους επόμενους μήνες, οι τιμές 

του FCR μειώθηκαν σημαντικά και παρέμειναν συγκρίσιμες, ενώ η Λ3 εμφάνισε σημαντικά 

υψηλότερες τιμές αν και με τάση μείωσης. 

 

Εικόνα 2-9 Συντελεστής μετατρεψιμότητας της τροφής για το λαβράκι υπό τρεις θερμοκρασιακές συνθήκες (Λ1 = 24 οC, 

Λ2 = 28 οC, Λ3 = 33 οC). Τα ιστογράμματα αναπαριστούν τον μέσο όρο μεταξύ επαναλήψεων και οι μπάρες την τυπική 

απόκλιση. Στατιστικά σημαντικές διαφορές μεταξύ πειραματικών συνθηκών σε κάθε δειγματοληψία (μήνα) 

υποδεικνύονται με διαφορετικά γράμματα, ενώ μεταξύ δειγματοληψιών για κάθε συνθήκη με διαφορετικούς αριθμούς. 

Figure 2-9 Feed Conversion Ratio for E. sea bass under three temperature treatments (Λ1 = 24 οC, Λ2 = 28 οC, Λ3 

= 33 οC). Bars indicate means across replicates and lines the standard deviation. Statistically significant differences 

between treatments at each sampling (month) are denoted with different letters, while between samplings for each 

treatment are indicated with different numbers. 

2.3.1.3 Σωματομετρικοί δείκτες 

Ο ηπατοσωματικός δείκτης (HSI) επηρεάστηκε σημαντικά από το χρόνο και την αλληλεπίδραση 

θερμοκρασίας και χρόνου (χρόνος: F2,108 = 41,4, P < 0,001, αλληλεπίδραση: F4,108 = 16,9, P < 

0,001), καθώς οριακά σημαντική ήταν και η επίδραση της θερμοκρασίας (F2,108 = 3,1, P = 0,048). 

Δεν υπήρχαν στατιστικά σημαντικές διαφορές του HSI μεταξύ των Λ1 και Λ2 καθ' όλη τη 

διάρκεια του πειράματος, αλλά διέφεραν σημαντικά από την Λ3. Συγκεκριμένα ο δείκτης έδειξε 

μια προοδευτική μείωση στην Λ3 φτάνοντας τιμές κοντά στη μονάδα στον τελευταίο μήνα 

(Εικόνα 2-10, α).  

Ο καρδιοσωματικός δείκτης (CSI) επηρεάστηκε επίσης από τη θερμοκρασία (F2,108 = 5,9, 

P = 0,004, χρόνος: F2,108 = 1,1, P = 0,367, αλληλεπίδραση: F4,108 = 0,9, P = 0,418). Ειδικότερα, ο 
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δείκτης παρέμεινε συντηρητικά κοντά στο 1,3% για τις Λ1 και Λ2, ενώ αντίθετα, τα ψάρια στην 

Λ3 ανέπτυξαν μεγαλοκαρδία, με τον CSI να είναι σημαντικά υψηλότερος σε όλες τις 

δειγματοληψίες με τιμή περίπου 1,7% (Εικόνα 2-10, β). Τέλος, ο συντελεστής ευρωστίας (Κ) 

επηρεάστηκε σημαντικά από την αλληλεπίδραση θερμοκρασίας και χρόνου (θερμοκρασία: F2,18 

= 126,7, P < 0,001, χρόνος: F2,18 = 65,1, P < 0,001, αλληλεπίδραση: F4,18 = 5,9, P = 0,003), 

εμφανίζοντας μη σημαντικές διαφορές μεταξύ των Λ1 και Λ2 σε όλες τις δειγματοληψίες, αλλά 

με σταθερά χαμηλότερες τιμές στην Λ3 (Εικόνα 2-10, γ). 

 

Εικόνα 2-10 Σωματομετρικοί δείκτες στο λαβράκι υπό τρεις θερμοκρασιακές συνθήκες (Λ1 = 24 οC, Λ2 = 28 οC, Λ3 = 

33 οC).α) Ηπατοσωματικός δείκτης (HSI), β) Καρδιοσωματικός δείκτης (CSI), (γ) Δείκτης ευρωστίας (Κ). Τα 

ιστογράμματα αντιπροσωπεύουν τον μέσο όρο μεταξύ επαναλήψεων και οι μπάρες την τυπική απόκλιση. Στατιστικά 

σημαντικές διαφορές μεταξύ πειραματικών συνθηκών σε κάθε δειγματοληψία (μήνα) υποδεικνύονται με διαφορετικά 

γράμματα, ενώ μεταξύ δειγματοληψιών για κάθε συνθήκη με διαφορετικούς αριθμούς. 

Figure 2-10 Somatometric indices for E. sea bass under three temperature treatments (Λ1 = 24 οC, Λ2 = 28 οC, Λ3 = 

33 οC). a) Hepatosomatic index (HSI), β) Cardiosomatic index (CSI), γ) Condition factor (K). Bars indicate means 

across replicates and lines the standard deviation. Statistically significant differences between treatments at each 

sampling (month) are denoted with different letters, while between samplings for each treatment are indicated with 

different numbers. 
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2.3.1.4 Θνησιμότητα 

Η επιβίωση των ψαριών επηρεάστηκε σημαντικά από τη θερμοκρασία. Συγκεκριμένα, για τις 

συνθήκες της χαμηλότερης και ενδιάμεσης θερμοκρασίας δεν καταγράφηκαν θνησιμότητες καθ' 

όλη τη διάρκεια της δοκιμής, εκτός από λίγα μεμονωμένα περιστατικά τις πρώτες εβδομάδες του 

πειράματος. Ωστόσο, σημαντικές θνησιμότητες καταγράφηκαν στην υψηλότερη θερμοκρασία, με 

αποτέλεσμα περίπου τα μισά ψάρια του αρχικού πληθυσμού να χάνονται μέχρι το τέλος του 

πειράματος. Ειδικότερα, το ποσοστό θνησιμότητας για την Λ3 κυμάνθηκε μεταξύ 0,4 και 1,7% d-

1 κατά τη διάρκεια του πειράματος. Επιπλέον, παρατηρήθηκε ότι τα περισσότερα από τα ψάρια 

πέθαναν τις ημέρες που η θερμοκρασία κυμαινόταν πάνω από τους 33 oC, υποδηλώνοντας ότι τα 

όρια επιβίωσης πλησίον του ανώτερου άκρου θερμικής ανοχής για το λαβράκι είναι ιδιαίτερα 

στενά. 

2.3.2 Χρόνος Γαστρικής Κένωσης 

Η ταχύτητα πέψης της τροφής συσχετίστηκε θετικά με τη θερμοκρασία, όπως υποδεικνύεται από 

τον χρόνο γαστρικής κένωσης (Εικόνα 2-11, Πίνακας 2-2). Η ανάλυση παλινδρόμησης έδειξε ότι 

η καλύτερη προσαρμογή των δεδομένων έγινε με το εκθετικό μοντέλο 𝑦 = 𝑎𝑒𝑏𝑥, όπου 𝑦 το 

στομαχικό περιεχόμενο ως ποσοστό του ολικού βάρους του ψαριού και 𝑥 ο χρόνος σε ώρες. 

Συγκεκριμένα, το εκθετικό μοντέλο για την Λ1 υπολογίστηκε σε 𝑦 = 1,98𝑒−0,082𝑥 και σε 𝑦 =

1,96𝑒−0,133𝑥 για την Λ2, ενώ οι συντελεστές προσδιορισμού r2 ήταν αντίστοιχα 0,96 και 0,91. Η 

γαστρική κένωση ήταν αξιοσημείωτα ταχύτερη στους 28 oC σε σύγκριση με τους 24 oC. Ενώ και 

για τις δύο συνθήκες η αρχική πρόσληψη τροφής ήταν παρόμοια σε περίπου 1,9% του βάρους των 

ψαριών, το περιεχόμενο του στομάχου μειώθηκε γρήγορα στην Λ2 πέφτοντας στο μισό (GET50%) 

την πέμπτη ώρα μετά το τάισμα, ενώ για την Λ1 αυτό χρειάστηκε πάνω από εννιά ώρες. Κατά 

αναλογία, η κένωση του στομαχικού περιεχομένου κατά 75% (GET75%) έγινε στις 10 και 18 ώρες, 

αντίστοιχα. Επιπλέον, μέχρι το τέλος της δοκιμασίας στις 30 ώρες η γαστρική κένωση στην Λ2 

είχε ολοκληρωθεί, ενώ μικρές ποσότητες τροφής εξακολουθούσαν να καταγράφονται στα 

στομάχια των ψαριών της συνθήκης Λ1.  

 

 



63 

 

Πίνακας 2-2 Χρόνος γαστρικής κένωσης (GET) λαβρακιού υπό δύο θερμοκρασιακές συνθήκες (Λ1 = 24 οC, Λ2 = 28 
οC) αναφορικά με το ποσοστό (50, 75, 100%) της αρχικής τροφής που έχει απομακρυνθεί από το στομάχι. 

Table 2-2 Gastric Evacuation Time (GET) of E. sea bass under two temperature treatments (Λ1 = 24 οC, Λ2 = 28 οC) 

referring to the percentage (50, 75, 100%) of initial feed that has been removed from the stomach. 

Πειραματική 

συνθήκη 

GET50% (h) 

(εκτιμώμενο) 

GET75% (h) 

(εκτιμώμενο) 

GET100% (h) 

παρατηρούμενο 

Λ1 9,2 17,7 >30 

Λ2 4,9 10,2 30 

 

 

Εικόνα 2-11 Στομαχικό περιεχόμενο λαβρακιού για διάρκεια 30 ωρών μετά το τάισμα υπό δύο θερμοκρασιακές 

συνθήκες (Λ1 = 24 οC, Λ2 = 28 οC). Τα σημεία αντιπροσωπεύουν τον μέσο όρο μεταξύ ατόμων σε κάθε χρονικό σημείο 

και οι μπάρες την τυπική απόκλιση (Ν = 4), ενώ οι γραμμές την προσαρμογή του αντίστοιχου εκθετικού μοντέλου στα 

δεδομένα. 

Figure 2-11 Stomach residue of E. sea bass for 30 hours following feeding, under two temperature treatments (Λ1 = 

24 οC, Λ2 = 28 οC). Points denote mean values among individuals for each time point and vertical lines the standard 

deviation (N = 4), while the curves indicate the fit of the respective exponential models. 

2.3.3 Αιματολογικές και βιοχημικές αναλύσεις 

Ο παράγοντας της θερμοκρασίας είχε σημαντική επίδραση στο σύνολο των εξεταζόμενων 

μεταβλητών στο λαβράκι, ενώ σε πολλές περιπτώσεις εντοπίστηκαν και σημαντικές 

αλληλεπιδράσεις θερμοκρασίας και χρόνου. Οι σημαντικότερες διαφορές μεταξύ 

θερμοκρασιακών συνθηκών εντοπίστηκαν μεταξύ της Λ3 και των υπολοίπων. Ωστόσο για κάποιες 

μεταβλητές υπήρξαν επίσης σημαντικές διαφορές μεταξύ των Λ1 και Λ2. Η σύνοψη των 
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αποτελεσμάτων από τις αιματολογικές και βιοχημικές αναλύσεις παρουσιάζονται στον Πίνακα 2-

3.  

Πίνακας 2-3 Αιματολογικοί και βιοχημικοί δείκτες στο λαβράκι για τις τρεις θερμοκρασιακές συνθήκες (Λ1 = 24 οC, Λ2 

= 28 οC, Λ3 = 33 οC) κατά τη διάρκεια του πειράματος. Μέσος όρος και τυπική απόκλιση. Στατιστικά σημαντικές 

διαφορές μεταξύ πειραματικών συνθηκών σε κάθε δειγματοληψία (μήνα) υποδεικνύονται με διαφορετικά γράμματα, ενώ 

μεταξύ δειγματοληψιών για κάθε συνθήκη με διαφορετικούς αριθμούς. 

Table 2-3 Hematological and biochemical indices of E. sea bass for the three temperature treatments during the trial. 

Means and standard deviation. Statistically significant differences between treatments at each sampling (month) are 

denoted with different letters, while between samplings for each treatment are indicated with different numbers. 

 1ος μήνας 2ος μήνας 3ος μήνας 

 Λ1 Λ2 Λ3 Λ1 Λ2 Λ3 Λ1 Λ2 Λ3 

Αιματοκρίτης  

(%) 

37,7  

± 3,1a,1,2 

40,9 

± 3,4ab,1 

43,1 

±2,3b,1 

41,7 

± 2,5a,1 

36,1 

± 3,1b,2 

42,3 

± 3,6a,1 

34,9 

± 3,52 

37,5 

± 3,112 

37,6 

± 3,52 

Αιμοσφαιρίνη 

 (g dl-1) 

9,6 

± 1,11 

8,5 

± 0,71,3 

8,67 

± 0,91 

9,9 

± 1,31 

9,9 

± 1,62 

8,8 

± 1,31 

8,1 

± 1,1a,2 

7,3 

± 1,2a,3 

2,5 

± 0,9b,2 

Τριγλυκερίδια 

(mmol L-1) 

3,2 

± 1,3a,1 

5,6 

± 0,8b,1 

2,9 

± 0,5a,1 

8,4 

± 0,5a,2 

9,2 

± 1,2a,1 

3,3 

± 0,9b,1 

6,1 

± 1,2a,2 

4,9 

± 0,9a,2 

1,4 

± 0,2b,2 

Γλυκόζη  

(mmol L-1) 

10,3 

± 1,81 

12,5 

± 2,31 

11,4 

± 1,61 

9,8 

±1,7a,1 

6,8 

± 2,3a,2 

2,9 

± 0,6b,2 

5,5 

± 1,62 

6,4 

± 2,12 

7,9 

± 2,13 

Χοληστερόλη 

(mmol L-1) 

3,7 

± 1,21 

3,4 

± 1,41 

3,6 

± 1,4 

9,7 

± 1,2a,2 

7,9 

± 1,9b,2 

2,6 

± 0,6c 

4,6 

± 0,7a,1 

4,6 

± 0,5a,1 

3,2 

± 0,7b 

Ολικές πρωτεΐνες 

(g dl-1) 

2,2 

± 0,3a,1 

2,9 

± 0,4b,1 

2,8 

± 0,6b,1  

5,7 

± 0,2a,2 

4,1 

± 0,7b,2 

1,3 

± 0,6c,2 

1,4 

± 0,2a,3 

1,3 

± 0,2a,3 

2,9 

± 0,4b,1 

Γαλακτικό οξύ 

(mmol L-1) 

2,9 

± 0,7a,1 

3,8 

± 0,6b,1 

4,8 

± 1,1c,1 

2,5 

± 0,41 

3,1 

± 0,81 

3,3 

± 0,92 

1,3 

± 0,3a,2 

1,2 

± 0,3a,2 

6,1 

± 1,2b,3 

Κορτιζόλη 

 (ng ml-1) 

440 

± 281 

476 

± 511 

421 

± 731 

52 

± 18 a,2 

300 

± 91b,2 

222 

± 31c,2 

50 

± 21a,2 

211 

± 31b,3 

262 

± 89c,3 

GPx  

(nmol mg pr -1 min-1) 

4,1 

± 0,7a,1 

4,6 

± 0,9a,1 

6,5 

± 0,7b,1 

3,2 

± 0,5a,2 

4,0 

± 0,7a,12 

2,3 

± 0,7b,2 

3,5 

± 0,7a,12 

3,6 

± 0,9a,2 

2,0 

± 0,7b,2 
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2.3.3.1 Αιματολογικές μεταβλητές 

Οι παράγοντες της θερμοκρασίας και του χρόνου επηρέασαν τις αιματολογικές μεταβλητές, ενώ 

σημαντική αλληλεπίδραση μεταξύ τους ανιχνεύτηκε τόσο για τον αιματοκρίτη (θερμοκρασία: 

F2,108 = 3,1, P = 0,042, χρόνος: F2,108 = 4,2, P = 0,017, αλληλεπίδραση: F4,108 = 4,3, P = 0,003) 

όσο και για την αιμοσφαιρίνη (F2,108 = 33,7 P < 0,001, χρόνος: F2,108 = 71,9, P < 0,001, 

αλληλεπίδραση: F4,108 = 14,3, P < 0,001). Τον πρώτο μήνα, ο αιματοκρίτης ήταν υψηλότερος στην 

Λ3 (43 ± 2%), και, όπως έδειξε το τεστ Tukey’s HSD, στατιστικά διαφορετικός της Λ1 (37 ± 3%) 

αλλά όχι της Λ2 (41 ± 3%) (Πίνακας 2-3). Στη συνέχεια, παρέμεινε σταθερός τον δεύτερο μήνα 

για την Λ1 και Λ3, αντίστοιχα, ενώ μειώθηκε για την Λ2. Τον τρίτο μήνα δεν παρατηρήθηκαν 

σημαντικές διαφορές μεταξύ των συνθηκών με τα επίπεδα του αιματοκρίτη να κυμαίνονται μεταξύ 

35 - 38%. Η αιμοσφαιρίνη συνολικά δεν παρουσίασε σημαντικές διαφορές μεταξύ των συνθηκών, 

με εξαίρεση την τελευταία δειγματοληψία στην οποία η Λ3 εμφάνισε σημαντικά χαμηλότερες 

τιμές από τις υπόλοιπες. 

2.3.3.2 Βιοχημικές μεταβλητές 

Η θερμοκρασία και ο χρόνος επηρέασαν σημαντικά τις βιοχημικές μεταβλητές που μετρήθηκαν 

στο πλάσμα. Συγκεκριμένα, βρέθηκαν σημαντικές επιδράσεις της θερμοκρασίας, του χρόνου, 

αλλά και της αλληλεπίδρασης τους για τις συγκεντρώσεις των ολικών πρωτεϊνών (F2,108 = 31,9, P 

< 0,001, χρόνος: F2,108 = 198, P < 0,001, αλληλεπίδραση: F4,108 = 212,9, P < 0,001), της γλυκόζης 

(θερμοκρασία: F2,108 = 31,9, P < 0,001, χρόνος: F2,108 = 198, P < 0,001, αλληλεπίδραση: F4,108 = 

212,9, P < 0,001), των τριγλυκεριδίων (F2,108 = 200,1, P < 0,001, χρόνος: F2,108 = 140,3, P < 0,001, 

αλληλεπίδραση: F4,108 = 35,7, P < 0,001) και της χοληστερόλης (F2,108 = 51,7, P <. F2,108 = 64,6, 

P < 0,001, αλληλεπίδραση: F4,108 = 29,4, P < 0,001). Όσον αφορά τη συγκέντρωση ολικής 

πρωτεΐνης, δεν παρατηρήθηκε κάποια ευδιάκριτη τάση. Στην πρώτη δειγματοληψία, οι συνθήκες 

Λ2 και Λ3 παρουσίασαν υψηλότερες συγκεντρώσεις συγκριτικά με την Λ1, που ωστόσο 

παρέμεινε κάτω από 3 g dl-1. Αντίθετα, τον δεύτερο μήνα, η Λ1 παρουσίασε τα υψηλότερα επίπεδα 

ολικής πρωτεΐνης (5,7 ± 0,2 g dl-1), ακολουθούμενη από την Λ2 με ενδιάμεσα (4,1 ± 0,7 g dl-1) 

και την Λ3 με τα χαμηλότερα (1,3 ± 0,6 g dl-1). Τον τελευταίο μήνα, οι συνθήκες Λ1 και Λ2 

παρέμειναν σε χαμηλά επίπεδα με την Λ3 να παρουσιάζει σημαντικά υψηλότερες τιμές. Η 

συγκέντρωση των τριγλυκεριδίων διέφερε μεταξύ της Λ3 και των άλλων συνθηκών. 
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Συγκεκριμένα, ήταν στατιστικά χαμηλότερη κατά τον δεύτερο και τρίτο μήνα φτάνοντας μέχρι 

και τιμές 1,4 ± 0,2 mmol L-1. Επιπλέον, για τις Λ1 και Λ2, η συγκέντρωση τριγλυκεριδίων ήταν 

στατιστικά χαμηλότερη τον πρώτο μήνα σε σύγκριση με τις επόμενες δειγματοληψίες. Για τις ίδιες 

συνθήκες, η αντίθετη τάση παρατηρήθηκε για τη γλυκόζη, η οποία παρουσίασε μείωση με τον 

χρόνο. Επιπρόσθετα, δεν παρατηρήθηκαν σημαντικές διαφορές μεταξύ των τριών συνθηκών τον 

πρώτο και τον τρίτο μήνα, ενώ κατά τον δεύτερο, η γλυκόζη στην Λ3 ήταν σημαντικά χαμηλότερη 

από τις άλλες δυο. Τέλος, η συγκέντρωση της χοληστερόλης παρουσίασε διαφορές μεταξύ της Λ3 

και των άλλων δύο συνθηκών παρουσιάζοντας σημαντικά χαμηλότερες συγκεντρώσεις κατά τη 

δεύτερη και τρίτη δειγματοληψία. 

Τα επίπεδα κορτιζόλης επηρεάστηκαν επίσης από τη θερμοκρασία και τον χρόνο 

(θερμοκρασία: F2,108 = 84,4, P < 0,001, χρόνος: F2,108 = 309,3, P < 0,001), καθώς και από την 

αλληλεπίδρασή τους (F4,108 = 26,7, P < 0,001) . Συγκεκριμένα, η κορτιζόλη εμφάνισε αυξημένες 

τιμές σε όλες τις θερμοκρασίες κατά τη διάρκεια του πρώτου μήνα, ξεπερνώντας τα 400ng ml-1. 

Ωστόσο, για την Λ1 τα επίπεδα κορτιζόλης μειώθηκαν κατά δέκα φορές τον δεύτερο και τρίτο 

μήνα (52 ± 18 και 50 ± 21 ng ml-1 αντίστοιχα) και ήταν σημαντικά χαμηλότερα από τις άλλες δύο 

συνθήκες. Παρότι η τάση μείωσης ήταν η ίδια για τις Λ2 και Λ3, αυτό έγινε σε μικρότερο βαθμό, 

με τις συγκεντρώσεις κορτιζόλης να παραμένουν υψηλές (> 200 ng ml-1) μέχρι το τέλος του 

πειράματος. Ομοίως για το γαλακτικό οξύ (θερμοκρασία: F2,108 = 109,2, P < 0,001, χρόνος: F2,108 

= 16,5, P < 0,001, αλληλεπίδραση: F4,108 = 41,4, P < 0,001), όλες οι συνθήκες εμφάνισαν υψηλές 

συγκεντρώσεις τον πρώτο μήνα, αλλά μειώθηκαν σημαντικά για τις Λ1 και Λ2 τον τρίτο μήνα 

(1,2 - 1,3 mmol L-1). Αντίθετα, η Λ3 παρουσίασε σημαντικά υψηλότερα επίπεδα γαλακτικού οξέος 

τόσο τον πρώτο όσο και τον τρίτο μήνα. Επιπλέον, σε σύγκριση με τις άλλες συνθήκες, η Λ3 

χαρακτηρίστηκε από σημαντικά υψηλότερα επίπεδα αντιοξειδωτικών (GPx) τον πρώτο μήνα τα 

οποία όμως μειώθηκαν δραστικά στις επόμενες δειγματοληψίες. 

2.3.3.3 Σωματική σύσταση 

Η χημική σύσταση του ολικού σώματος των ψαριών επηρεάστηκε σημαντικά από τη 

θερμοκρασία, όπως αντανακλάται από τις αλλαγές στα ποσοστά υγρασίας (F2,12 = 29,5, P < 

0,001), ολικής πρωτεΐνης (F2,12 = 13,8, P = 0,001) και ολικών λιπών (F2,12 = 4,3, Ρ = 0,042). 

Συγκεκριμένα, βρέθηκαν διαφορές μεταξύ της Λ3 και των άλλων δύο πειραματικών 

θερμοκρασιών. Στην υψηλότερη θερμοκρασία, η περιεκτικότητα σε υγρασία αυξήθηκε 
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σημαντικά, ενώ το αντίθετο συνέβη για τα επίπεδα ολικών πρωτεϊνών και ολικών λιπών, τα οποία 

μειώθηκαν σημαντικά (Πίνακας 2-4). Όσον αφορά την περιεκτικότητα σε τέφρα, παρατηρήθηκε 

μια μικρή αυξητική τάση με τη θερμοκρασία, ωστόσο δεν βρέθηκε στατιστικά σημαντική (F2,12 = 

1,3, P = 0,3). 

Πίνακας 2-4 Σωματική σύσταση λαβρακιού (υγρασία, ολικές πρωτεΐνες, ολικά λίπη, τέφρα) υπό τρεις θερμοκρασιακές 

συνθήκες (Λ1 = 24 οC, Λ2 = 28 οC, Λ3 = 33 οC). Μέσος όρος και τυπική απόκλιση (N = 15 ανά θερμοκρασία). 

Στατιστικά σημαντικές διαφορές μεταξύ θερμοκρασιών υποδηλώνονται με διαφορετικά γράμματα. 

Table 2-4 Proximate body composition of E. sea bass (moisture, total proteins, total lipids, ash) under three 

temperature treatments (Λ1 = 24 οC, Λ2 = 28 οC, Λ3 = 33 οC). Means and standard deviation (N = 15 per 

temperature). Statistically significant differences between temperatures are indicated by different letters. 

 Λ1 Λ2 Λ3 

Υγρασία (%) 64,4 ± 0,7a 64,6 ± 0,7a 67,4 ± 0,7b 

Ολικές πρωτεΐνες (%) 18,8 ± 0,9a 17,9 ± 0,9a 15,9 ± 0,8b 

Ολικά λίπη (%) 13,2 ± 0,9a 13,6 ± 0,9a 11,4 ± 0,9b 

Τέφρα (%) 3,8 ± 0,9 4,1 ± 0,6 4,5 ± 0,4 

 

2.3.4 Γονιδιακή έκφραση 

Η μοριακή ανάλυση αποκάλυψε σημαντικές επιδράσεις της θερμοκρασίας στη σχετική έκφραση 

των γονιδίων που κωδικοποιούν τις πρωτεΐνες θερμικού πλήγματος HSP70 και HSP90, αλλά όχι 

για το γονίδιο που κωδικοποιεί τον υποδοχέα GR. Συγκεκριμένα, η επίδραση ήταν σημαντική για 

το HSP70 τόσο στο ήπαρ (F2,12 = 55,9, P < 0,001) όσο και στον σπλήνα (F2,12 = 411, P <0,001), 

ενώ για το HSP90 μόνο στο ήπαρ (F2,12 = 68,7, P <0,001 ). Σε όλες τις παραπάνω περιπτώσεις, η 

Λ1 παρουσίασε σημαντικά χαμηλότερες τιμές σε σύγκριση με τις άλλες θερμοκρασίακές 

συνθήκες. Στο ήπαρ, η παρατηρούμενη τάση ήταν παρόμοια τόσο για το HSP70 όσο και για το 

HSP90, με την έκφρασή τους να ρυθμίζεται προς τα άνω για τις Λ2 και Λ3 σε σχέση με την Λ1 

(Εικόνα 2-12). Παρότι η ίδια τάση παρατηρήθηκε και για το HSP90 στον σπλήνα, η συσχέτιση 

εκεί δεν βρέθηκε στατιστικά σημαντική. Ωστόσο, η έκφραση του HSP70 στον σπλήνα αυξήθηκε 

σημαντικά για την Λ2 και ακόμη περισσότερο για την Λ3, με τη σχετική έκφραση να είναι 

αντίστοιχα πενταπλάσια και δεκαπλάσια της Λ1. 



68 

 

 

Εικόνα 2-12 Σχετική έκφραση τριών γονιδίων-στόχων (GR, HSP70 και HSP90) για το λαβράκι στις τρεις 

θερμοκρασιακές συνθήκες (Λ1 = 24οC, Λ2 = 28οC, Λ3 = 33οC) στο ήπαρ και στον σπλήνα. Στατιστικά σημαντικές 

διαφορές μεταξύ των συνθηκών υποδεικνύονται με διαφορετικά γράμματα, ενώ τα σημεία αναπαριστούν ατομικές 

μετρήσεις (N = 5 ανά θερμοκρασία). 

Figure 2-12 Relative expression of three target genes (GR, HSP70 and HSP90) for E. seabass under three temperature 

treatments (Λ1 = 24οC, Λ2 = 28οC, Λ3 = 33οC) in the liver and the speen. Statistically significant differences between 

treatments are denoted by different letters, while points indicate individual measurements (N = 5 per temperature). 

2.3.5 Μεταβολικός ρυθμός 

H ανάλυση του μεταβολικού ρυθμού έδειξε ότι ο τυπικός μεταβολικός ρυθμός (SMR) αυξήθηκε 

σημαντικά με την αύξηση της θερμοκρασίας, παρουσιάζοντας διπλασιασμό από 82,7 ± 10,4 mg 

kg-1 h-1 στην Λ1 σε 165,8 ± 21 mg kg-1 h-1 στην Λ3 (Εικόνα 2-13). Ωστόσο, παρόμοια τάση δεν 

παρατηρήθηκε για τον μέγιστο μεταβολικό ρυθμό (MMR). Οι διαφορές μεταξύ Λ1 και Λ2 ήταν 

αμελητέες (434,0 ± 15,7 και 446,6 ± 25,3 mg kg-1 h-1 αντίστοιχα) και μόνο η Λ3 εμφάνισε 

σημαντικά χαμηλότερες τιμές (384,1 ± 19,2 mg kg-1 h-1). Αυτό είχε ως αποτέλεσμα το αερόβιο 

δυναμικό να είναι το υψηλότερο για την Λ1 στα 351,3 mg kg-1 h-1, ενώ παρουσίασε ελάχιστη τιμή 

218,8 mg kg-1 h-1 στην Λ3. 
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Εικόνα 2-13 Τυπικός και μέγιστος μεταβολικός ρυθμός (SMR και MMR) του λαβρακιού συναρτήσει της θερμοκρασίας. 

Μέσος όρος και τυπική απόκλιση (N = 15 ανά θερμοκρασία). 

Figure 2-13 Standard and maximum metabolic rate (SMR and MMR) of E. sea bass as a function of temperature. 

Means and standard deviation (N = 15 per temperature). 

2.3.6 Οξεία θερμική καταπόνηση 

Στη δοκιμασία οξείας θερμικής καταπόνησης, τα ψάρια εμφάνισαν παρόμοια συμπεριφορά σε 

όλες τις θερμοκρασιακές συνθήκες. Αυτή χαρακτηρίστηκε από προοδευτική μείωση της 

κολυμβητικής τους δραστηριότητας με την αύξηση της θερμοκρασίας, και στη συνέχεια από 

έντονα σημάδια δυσφορίας και απότομης κίνησης λίγους βαθμούς Κελσίου πριν τα ψάρια 

φτάσουν στο κρίσιμο σημείο απώλειας της ισορροπίας τους. Αυτό το κρίσιμο σημείο επιτεύχθηκε 

ταχύτερα για τις υψηλότερες θερμοκρασίες εγκλιματισμού, με τον χρόνο αντίστασης να ανέρχεται 

στα 28, 24 και 15 λεπτά, αντίστοιχα, για τις τρεις πειραματικές συνθήκες. Η θερμοκρασία 

εγκλιματισμού είχε ισχυρή επίδραση στη μέγιστη κρίσιμη θερμοκρασία (F2,42 = 57,6, P < 0,001). 

Συγκεκριμένα, η CTmax αυξήθηκε από 38,05 ± 0,3 oC στην Λ1 σε 39,7 ± 0,6 oC στην Λ2, αλλά 

χωρίς περαιτέρω σημαντική αύξηση στην Λ3 (40,19 ± 0,5 oC). Μια πτωτική τάση παρατηρήθηκε 

επίσης στον λόγο απόκρισης εγκλιματισμού που υπολογίστηκε σε 0,412 μεταξύ Λ1 και Λ2 αλλά 

μόλις 0,098 μεταξύ Λ2 και Λ3, υποδεικνύοντας έτσι μειωμένο όφελος στην ικανότητα 

εγκλιματισμού πέραν των 28 oC. Ο δείκτης ARR για ο συνολικό θερμοκρασιακό εύρος 

εγκλιματισμού Λ1 - Λ3 υπολογίστηκε σε 0,237. 



70 

 

2.4 Αποτελέσματα πειράματος κρανιού 

2.4.1 Παράμετροι αύξησης 

Η θερμοκρασία είχε σημαντική επίδραση στους αυξητικούς δείκτες του κρανιού, με την Κ3 να 

διαφέρει συστηματικά από τις Κ1 και Κ2 καθ' όλη τη διάρκεια του πειράματος, και με τις Κ1 και 

Κ2 να παρουσιάζουν μεταξύ τους διαφορές μετά τον δεύτερο μήνα. Επιπλέον, ο χρόνος είχε 

σημαντική επίδραση σε ορισμένες από τις εξεταζόμενες μεταβλητές, ενώ βρέθηκαν και 

σημαντικές αλληλεπιδράσεις. 

2.4.1.1 Κατανάλωση τροφής 

Η κατανάλωση τροφής και επομένως και η όρεξη των ψαριών δεν διέφερε μεταξύ των Κ1 και Κ2, 

όπως φαίνεται και από την ημερήσια πρόσληψη τροφής (Εικόνα 2-14). Και στις δύο ομάδες, η 

ημερήσια πρόσληψη ανήλθε περίπου στο 1,5% του βάρους των ψαριών για τις πρώτες εβδομάδες 

του πειράματος και σταδιακά μειώθηκε στο 1,1%, καθώς το μέγεθος τους αυξήθηκε.  

 

Εικόνα 2-14 Ημερήσια πρόσληψη τροφής (% BW d-1) κρανιού υπό τρεις θερμοκρασιακές συνθήκες (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 

29 οC, Κ3 = 34 οC). Μέσος όρος και τυπική απόκλιση. 

Figure 2-14 Daily feed intake (% BW d-1) of meagre under three temperature treatments (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 29 οC, 

Κ3 = 34 οC). Means and standard deviation. 
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Ωστόσο, η όρεξη ήταν σημαντικά χαμηλότερη για την Κ3. Ειδικότερα, ενώ οι πρώτες 

εβδομάδες χαρακτηρίστηκαν από υψηλά ποσοστά ημερήσιας κατανάλωσης, η όρεξη των ψαριών 

μειώθηκε δραστικά μόλις επιτεύχθηκε η πειραματική θερμοκρασία στο τέλος της δεύτερης 

εβδομάδας. Για τους επόμενους δύο μήνες, η πρόσληψη τροφής παρέμεινε χαμηλότερη του 0,5% 

του βάρους των ψαριών ημερησίως. Ωστόσο, μια μικρή αύξηση (0,7% BW d-1) σημειώθηκε κατά 

τον τρίτο μήνα. 

2.4.1.2 Αύξηση βάρους 

Ο αυξητικός ρυθμός, επηρεάστηκε έντονα από τους παράγοντες της θερμοκρασίας και του 

χρόνου, ενώ σημαντική ήταν και η αλληλεπίδρασή τους (θερμοκρασία: F2,18 = 277,4, P < 0,001, 

χρόνος: F2,18 = 12,1, P < 0,001, αλληλεπίδραση: F4,18 = 9,6, Ρ < 0,001). Συγκεκριμένα, ο ρυθμός 

αύξησης του βάρους των ψαριών ήταν σημαντικά υψηλότερος στην συνθήκη Κ1 τον δεύτερο και 

τον τρίτο μήνα συγκριτικά με τις άλλες συνθήκες (Εικόνα 2-15, α, Εικόνα 2-16). Αυτό είχε ως 

αποτέλεσμα, από το αρχικό βάρος των 149 g, τα ψάρια στην Κ1 να διπλασιαστούν σε μέγεθος 

μέχρι και τον δεύτερο μήνα και να φτάσουν σε τελικό βάρος 379 g τον τρίτο μήνα. Αξιόλογη ήταν 

και η αύξηση του βάρους στη συνθήκη Κ2, κυρίως τον πρώτο μήνα, με αισθητή μείωση του 

ρυθμού αύξησης τον δεύτερο μήνα και περαιτέρω επιβράδυνση τον τελευταίο μήνα. Ομοίως, το 

ολικό μήκος αυξήθηκε από την αρχική τιμή των 22,4 cm σε 33,3 cm για την Κ1 και 30,8 cm για 

την Κ2 μέχρι το τέλος του πειράματος. Οι διαφορές μεταξύ των δύο συνθηκών ήταν αμελητέες 

τον πρώτο μήνα, αλλά έγιναν σημαντικές στη δεύτερη δειγματοληψία. Απεναντίας, η Κ3 εμφάνισε 

σημαντικές διαφορές από τις άλλες δύο σε όλες τις δειγματοληψίες. Οι συνολικές επιδόσεις των 

ψαριών ήταν κακές, με το ρυθμό αύξησης να είναι οριακά θετικός για την πρώτη δειγματοληψία 

και να παρουσιάζει αρνητικές τιμές στη δεύτερη και τρίτη δειγματοληψία.  
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Εικόνα 2-15 Εξέλιξη του βάρους (α) και του ολικού μήκους (β) για τις τρεις θερμοκρασιακές συνθήκες (Κ1 = 24 οC, Κ2 

= 29 οC, Κ3 = 34 οC). Μέσος όρος και τυπική απόκλιση. 

Figure 2-15 Evolution of weight (a) and total length (β) under three temperature treatments (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 29 οC, 

Κ3 = 34 οC). Means and standard deviation. 

 

 

 

Εικόνα 2-16 Απόλυτος ρυθμός αύξησης του βάρους (g d-1) για τον κρανιό υπό τρεις θερμοκρασιακές συνθήκες (Κ1 = 

24 οC, Κ2 = 29 οC, Κ3 = 34 οC). Τα ιστογράμματα αναπαριστούν τον μέσο όρο μεταξύ επαναλήψεων και οι μπάρες την 

τυπική απόκλιση. Στατιστικά σημαντικές διαφορές μεταξύ πειραματικών συνθηκών σε κάθε δειγματοληψία (μήνα) 

υποδεικνύονται με διαφορετικά γράμματα, ενώ μεταξύ δειγματοληψιών για κάθε συνθήκη με διαφορετικούς αριθμούς. 

Figure 2-16 Absolute growth rate (g d-1) of meagre under three temperature treatments (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 29 οC, Κ3 

= 34 οC). Bars indicate means across replicates and lines the standard deviation. Statistically significant differences 

between treatments at each sampling (month) are denoted with different letters, while between samplings for each 

treatment are indicated with different numbers. 
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2.4.1.3 Συντελεστής μετατρεψιμότητας της τροφής 

Στο συντελεστή μετατρεψιμότητας της τροφής (FCR), η θερμοκρασία είχε ισχυρή επίδραση (F2,18 

= 14,2, P < 0,001), αλλά η επίδραση του χρόνου ήταν μη σημαντική, όπως επίσης και η 

αλληλεπίδραση μεταξύ τους (χρόνος: F2,18 = 1,9, P < 0,174, αλληλεπίδραση: F4,18 = 0,8, Ρ = 

0,515). Σε συμφωνία με την πρόσληψη τροφής αλλά, και την αύξηση του βάρους των ψαριών, η 

συνθήκη Κ1 παρουσίασε την καλύτερη μετατρεψιμότητα, με τις τιμές του FCR να κυμαίνονται 

από 1 έως 1,3 κατά τη διάρκεια του πειράματος (Εικόνα 2-17). Για τη συνθήκη Κ2, το FCR ήταν 

σημαντικά υψηλότερο τον δεύτερο και τον τρίτο μήνα (FCR 1,9 και 2,3), αλλά όχι τον πρώτο 

μήνα. Τέλος, για την Κ3, ο συνδυασμός αμελητέου ή αρνητικού ρυθμού αύξησης και χαμηλής 

πρόσληψης τροφής είχε ως αποτέλεσμα το FCR να εμφανίζει αρνητικές τιμές σε όλη διάρκεια 

πειράματος. 

 

Εικόνα 2-17 Συντελεστής μετατρεψιμότητας της τροφής για τον κρανιό υπό τρείς θερμοκρασιακές συνθήκες (Κ1 = 24 
οC, Κ2 = 29 οC, Κ3 = 34 οC). Τα ιστογράμματα αναπαριστούν τον μέσο όρο μεταξύ επαναλήψεων και οι μπάρες την 

τυπική απόκλιση. Στατιστικά σημαντικές διαφορές μεταξύ πειραματικών συνθηκών σε κάθε δειγματοληψία (μήνα) 

υποδεικνύονται με διαφορετικά γράμματα, ενώ μεταξύ δειγματοληψιών για κάθε συνθήκη με διαφορετικούς αριθμούς. 

Figure 2-17 Feed Conversion Ratio for meagre under three temperature treatments (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 29 οC, Κ3 = 

34 οC). Bars indicate means across replicates and lines the standard deviation. Statistically significant differences 

between treatments at each sampling (month) are denoted with different letters, while between samplings for each 

treatment are indicated with different numbers. 
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2.4.1.4 Σωματομετρικοί δείκτες 

Η θερμοκρασία είχε σημαντική επίδραση και στους τρεις σωματομετρικούς δείκτες που 

εξετάστηκαν. Ο ηπατοσωματικός δείκτης (HSI) παρουσίασε μείωση με τη θερμοκρασία (F2,18 = 

0,2, P = 0,008), και δεν επηρεάστηκε από τον χρόνο ή την αλληλεπίδραση θερμοκρασίας - χρόνου 

(χρόνος: F2,18 = 0,9, P = 0,488, αλληλεπίδραση: F4,18 = 0,7, Ρ = 0,682). Ο δείκτης παρουσίασε 

εξαιρετικά συντηρητικές τιμές στη συνθήκη Κ1, περίπου 2,2% καθ’ όλη τη διάρκεια του 

πειράματος, ενώ κυμάνθηκε μεταξύ 1,7 - 2% για την Κ2 (Εικόνα 2-18, α). Αντίθετα, ο HSI ήταν 

σημαντικά χαμηλότερος στην Κ3, λαμβάνοντας τιμές μεταξύ 1,5 ± 0,2% και 1,2 ± 0,2%.  

 

Εικόνα 2-18 Σωματομετρικοί δείκτες στον κρανιό υπό τρεις θερμοκρασιακές συνθήκες (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 29 οC, Κ3 = 

34 οC). α) Ηπατοσωματικός δείκτης (HSI), β) Καρδιοσωματικός δείκτης (CSI), (γ) Δείκτης ευρωστίας (Κ). Τα 

ιστογράμματα αναπαριστούν τον μέσο όρο μεταξύ επαναλήψεων και οι μπάρες την τυπική απόκλιση. Στατιστικά 

σημαντικές διαφορές μεταξύ πειραματικών συνθηκών σε κάθε δειγματοληψία (μήνα) υποδεικνύονται με διαφορετικά 

γράμματα, ενώ μεταξύ δειγματοληψιών για κάθε συνθήκη με διαφορετικούς αριθμούς. 

Figure 2-18 Somatometric indices for meagre under three temperature treatments (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 29 οC, Κ3 = 34 
οC). a) Hepatosomatic index (HSI), β) Cardiosomatic index (CSI), γ) Condition factor (K). Bars indicate means across 

replicates and lines the standard deviation. Statistically significant differences between treatments at each sampling 

(month) are denoted with different letters, while between samplings for each treatment are indicated with different 

numbers. 
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Ο καρδιοσωματικός δείκτης (CSI) επηρεάστηκε σημαντικά από τη θερμοκρασία (F2,18 = 

0,72,7, P = 0,001) και βρέθηκε επίσης σημαντική αλληλεπίδραση με τον χρόνο (χρόνος: F2,18 = 

1,7, P = 0,291, αλληλεπίδραση: F4,18 = 6,7, P = 0,012). Συγκεκριμένα, ο δείκτης παρουσίασε μικρή 

μεταβλητότητα τους τρεις μήνες για τις Κ1 και Κ2, χωρίς να παρατηρούνται σημαντικές διαφορές 

μεταξύ των δύο συνθηκών σε οποιαδήποτε δειγματοληψία (Εικόνα 2-18, β). Για τη συνθήκη Κ1, 

ο δείκτης κυμάνθηκε μεταξύ 0,13 - 0,162%, και για την Κ2 μεταξύ 0,12 - 0,14%. Παρόμοιες τιμές 

υπολογίστηκαν για την Κ3 κατά τον πρώτο μήνα (0,17 ± 0,03%). Ωστόσο, ο CSI παρουσίασε 

σημαντική αύξηση στους μετέπειτα μήνες με τιμές 0,3 ± 0,07 και 0,26 ± 0,02% για τη δεύτερη και 

την τρίτη δειγματοληψία, αντίστοιχα. 

Τέλος, για τον δείκτη ευρωστίας (Κ) στατιστικά σημαντικές επιδράσεις ανιχνεύτηκαν για 

τους παράγοντες της θερμοκρασίας και του χρόνου, και οριακά σημαντικές για την 

αλληλεπίδραση μεταξύ τους (θερμοκρασία: F2,18 = 134,1, P < 0,001, χρόνος: F2,18 = 26,5, P < 

0,001, αλληλεπίδραση: F4,18 = 3,5, P = 0,037). Ο δείκτης δεν διέφερε μεταξύ των Κ1 και Κ2 αλλά 

ήταν σημαντικά χαμηλότερος για την Κ3 και στις τρεις δειγματοληψίες. Επιπλέον, για την Κ3 

υπήρξε μια προοδευτική μείωση από 0,99 τον πρώτο μήνα σε 0,86 τον δεύτερο (Εικόνα 2-18, γ).  

2.4.1.5 Θνησιμότητα 

Σημαντική θνησιμότητα σημειώθηκε για την υψηλότερη πειραματική θερμοκρασία. 

Συγκεκριμένα, η θνησιμότητα ήταν αμελητέα για τις συνθήκες Κ1 και Κ2, αλλά στην Κ3 

περισσότερα από τα μισά ψάρια του αρχικού πληθυσμού απεβίωσαν έως τη λήξη του πειράματος. 

Ειδικότερα, οι πρώτες θνησιμότητες καταγράφηκαν περίπου μία εβδομάδα μετά την επίτευξη της 

πειραματικής θερμοκρασίας και συνεχίστηκαν με ένα ημερήσιο ποσοστό θνησιμότητας 0,7% d-1 

για όλο τον πρώτο μήνα. Το ποσοστό αυτό αυξήθηκε στο 2,8% για τον δεύτερο μήνα, ενώ η 

μείωση της θερμοκρασίας κατά 0,5 oC κατά τον τρίτο μήνα μείωσε τη θνησιμότητα στο 0,8% d-1.  

Αν και στις περισσότερες περιπτώσεις η αιτία θανάτου δεν μπόρεσε να προσδιοριστεί με 

ακρίβεια, φαίνεται ότι αυτή ήταν αιματολογικής φύσης. Ειδικότερα, πολλά από το ψάρια που 

κατέληξαν, έφεραν μεγάλους θρόμβους στη ραχιαία περιοχή (Εικόνα 2-19, γ-η). Αυτοί οι θρόμβοι 

εντοπίζονταν κοντά στη σπονδυλική στήλη είτε στη δεξιά είτε στην αριστερή πλευρά των ψαριών 

και είχαν διάμετρο 1-4 cm, ενώ μπορεί να ήταν σφαιρικοί ή ακανόνιστου σχήματος. Σε ένα 

τουλάχιστον ψάρι καταγράφηκαν δύο θρόμβοι εκατέρωθεν της σπονδυλικής στήλης, οι οποίοι 

όμως ήταν αρκετά μικρότεροι. Στην πλειονότητα των περιπτώσεων, οι θρόμβοι προκαλούσαν 
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παραμορφώσεις στο σχήμα των ψαριών και έτσι μπορούσαν εύκολα να εντοπιστούν ως ευμεγέθη 

εξογκώματα με απλή οπτική παρατήρηση (Εικόνα 2-19, α) πάνω από τις δεξαμενές. Τα ψάρια που 

τους ανέπτυξαν ήταν γενικά λιγότερο ενεργά από τα υπόλοιπα, αλλά ωστόσο μπορούσαν να 

τρέφονται κανονικά και να διατηρούν τον ραχιαίο-κοιλιακό τους προσανατολισμό. Το διάστημα 

από την πρώτη οπτική παρατήρηση των εξογκωμάτων μέχρι τη στιγμή που τα ψάρια κατέληγαν, 

τυπικά κυμαίνονταν από μία έως τρείς ημέρες. Επιπλέον, και ανεξάρτητα από τους 

αναπτυσσόμενους θρόμβους, ο σπλήνας και τα βράγχια όλων των ψαριών που πέθαναν 

παρουσίασαν έντονο αποχρωματισμό (Εικόνα 2-19, β).  

 

Εικόνα 2-19 Παθολογίες σε κρανιό: a) εξωτερική παραμόρφωση ψαριού λόγω θρόμβου, β) αποχρωματισμός σπλήνα 

και βραγχίων, γ-δ) θρόμβοι στη δεξιά πλευρά, ε) θρόμβος στην αριστερή πλευρά, στ) θρόμβος πριν την απομάκρυνση, 

ζ) εκτομή σφαιρικού θρόμβου, η) εκτομή ακονόνιστου θρόμβου. 

Figure 2-19 Pathologies in meagre: a) external deformity caused by blood clot, b) decoloration of spleen and gills, γ-

δ) blood clots on the right side, ε) blood clot on the left side, στ) blood clot before dissection, ζ) dissection of spherical 

blood clot, η) dissection of irregular-shaped blood clot.  
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2.4.2 Χρόνος Γαστρικής Κένωσης 

‘Όπως φαίνεται από τον χρόνο γαστρικής κένωσης (Εικόνα 2-20, Πίνακας 2-5) υπήρχε μια θετική 

συσχέτιση της θερμοκρασίας με την ταχύτητα πέψης, συγκεκριμένα, ήταν ταχύτερη στους 29οC 

σε σχέση με τους 24 οC.  

 

Εικόνα 2-20 Στομαχικό περιεχόμενο κρανιού για διάρκεια 32 ωρών μετά το τάισμα υπό δύο θερμοκρασιακές συνθήκες 

(Κ1 = 24 οC, Κ2 = 29 οC). Τα σημεία αντιπροσωπεύουν τον μέσο όρο μεταξύ ατόμων σε κάθε χρονικό σημείο και οι 

μπάρες την τυπική απόκλιση (Ν = 4), ενώ οι γραμμές την προσαρμογή του αντίστοιχου εκθετικού μοντέλου στα δεδομένα. 

Figure 2-20 Stomach residue of meagre for 32 hours following feeding, under two temperature treatments (Κ1 = 24 
οC, Κ2 = 29 οC). Points denote mean values among individuals for each time point and vertical lines the standard 

deviation (N = 4), while the curves indicate the fit of the respective exponential models. 

Βάσει της ανάλυση παλινδρόμησης το εκθετικό μοντέλο (𝑦 = 𝑎𝑒𝑏𝑥) παρουσίασε την 

καλύτερη προσαρμογή των δεδομένων, με το περιεχόμενο του στομάχου συναρτήσει χρόνου να 

περιγράφεται από τη σχέση 𝑦 = 1,34𝑒−0,1382𝑥 για τη συνθήκη K1 και 𝑦 = 1,11𝑒−0,179𝑥 για την 

K2 και αντίστοιχους συντελεστές προσδιορισμού (r2) 0,94 και 0,91. Η κατά το ήμισυ κένωση του 

στομάχου (GET50%) επιτεύχθηκε στις 5,4 ώρες για την Κ1 και μόλις στις 3,7 ώρες για την Κ2 ενώ 

οι αντίστοιχοι χρόνοι για το GET75% ήταν 10,5 και 6,6 ώρες. Τέλος, η κένωση του στομάχου 

ολοκληρώθηκε στις 24 ώρες για την Κ2, ενώ ίχνη τροφής βρέθηκαν στην Κ1 έως και τη λήξη της 

δοκιμής στις 32 ώρες μετά το τάισμα.  
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Πίνακας 2-5 Χρόνος γαστρικής κένωσης (GET) κρανιού υπό δύο θερμοκρασιακές συνθήκες (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 29 οC) 

αναφορικά με το ποσοστό της τροφής που έχει απομακρυνθεί από το στομάχι. 

Table 2-5 Gastric Evacuation Time (GET) of meagre under two temperature treatments (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 29 οC) 

referring to the percentage (50, 75, 100%) of initial feed that has been removed from the stomach. 

Πειραματική 

συνθήκη 

GET50% (h) 

(εκτιμώμενο) 

GET75% (h) 

(εκτιμώμενο) 

GET100% (h) 

(παρατηρούμενο) 

Κ1 5,4 10,5 >32 

Κ2 3,7 6,6 24 

 

2.4.3 Αιματολογικές και βιοχημικές αναλύσεις 

Για τις περισσότερες από τις εξεταζόμενες μεταβλητές καταγράφηκαν διακριτές διαφορές μεταξύ 

της υψηλότερης θερμοκρασίας και των άλλων δύο συνθηκών, ενώ για ορισμένες από αυτές 

υπήρχαν επίσης σημαντικές διαφορές μεταξύ των Κ2 και Κ3. Επιπλέον, ενώ στις περισσότερες 

περιπτώσεις η επίδραση του παράγοντα χρόνος δεν ήταν στατιστικά σημαντική, παρατηρήθηκαν 

σημαντικές αλληλεπιδράσεις της θερμοκρασίας με τον χρόνο για πολλές από τις εξεταζόμενες 

μεταβλητές. Τα αποτελέσματα των αιματολογικών και βιοχημικών αναλύσεων για τον κρανιό 

συνοψίζονται στον Πίνακα 2-6.  

2.4.3.1 Αιματολογικές μεταβλητές 

Σχετικά με τις αιματολογικές μεταβλητές, ο αιματοκρίτης επηρεάστηκε σημαντικά από τη 

θερμοκρασία (F2,108 = 418,8, P < 0,001) αλλά όχι από τον χρόνο (F2,108 = 1,6, P = 0,303), ενώ 

διαπιστώθηκε επίσης σημαντική αλληλεπίδραση (F4, 108 = 5,9, P = 0,016). Συγκεκριμένα, ο 

αιματοκρίτης στην Κ1 κυμάνθηκε μεταξύ 32 και 35% κατά τη διάρκεια του πειράματος και το 

τεστ Tukey έδειξε ότι διέφερε σημαντικά από την Κ2 στον πρώτο (26,1 ± 1%), αλλά όχι στους 

επόμενους μήνες. Επίσης, διαφορές παρουσιάστηκαν και στην Κ3, όπου ο αιματοκρίτης ήταν 

σημαντικά χαμηλότερος από τις άλλες δύο συνθήκες κατά τον δεύτερο και τρίτο μήνα (18%). 

Παρόμοια αποτελέσματα καταγράφηκαν για την αιμοσφαιρίνη (θερμοκρασία: F2,108 = 107,8, P < 

0,001, χρόνος: F2,108 = 3,4, P = 0,139, αλληλεπίδραση: F4,108 = 5,3, P = 0,04). Οι σημαντικότερες 

διαφορές εντοπίστηκαν μεταξύ των δυο πρώτων συνθηκών και της Κ3 με την τελευταία να 

εμφανίζει συστηματικά χαμηλότερες τιμές σε όλες τις δειγματοληψίες (μεταξύ 2,2-2.6 g dl-1). 



79 

 

Πίνακας 2-6 Αιματολογικοί και βιοχημικοί δείκτες στον κρανιό για τις τρεις θερμοκρασιακές συνθήκες (Κ1 = 24 οC, Κ2 

= 29 οC, Κ3 = 34 οC) κατά τη διάρκεια του πειράματος. Μέσος όρος και τυπική απόκλιση. Στατιστικά σημαντικές 

διαφορές μεταξύ πειραματικών συνθηκών σε κάθε δειγματοληψία (μήνα) υποδεικνύονται με διαφορετικά γράμματα, ενώ 

μεταξύ δειγματοληψιών για κάθε συνθήκη με διαφορετικούς αριθμούς. ND: not determined. 

Table 2-6 Hematological and biochemical indices of meagre for the three temperature treatments (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 

29 οC, Κ3 = 34 οC) during the trial. Means and standard deviation. Statistically significant differences between 

treatments at each sampling (month) are denoted with different letters, while between samplings for each treatment 

are indicated with different numbers. ND: not determined. 

 

 1ος μήνας 2ος μήνας 3ος μήνας 

 Κ1 Κ2 Κ3 Κ1 Κ2 Κ3 Κ1 Κ2 Κ3 

Αιματοκρίτης  

(%) 

31,7 

± 1,4a 

26,1 

± 0,9b 

28,2 

± 2,8a,b 

31 

± 2,4a 

33,4 

± 1,8a 

18,2 

± 1,3b 

34 

± 1,8a 

32 

± 2,8a 

17,5 

± 2,4b 

Αιμοσφαιρίνη 

 (g dl-1) ND 

4,8 

± 0,6a 

2,2 

± 0,7b 

4,7 

± 0,7a 

6,1 

± 0,6b 

2,4 

± 0,2c 

7,2 

± 0,7a 

7,3 

± 1,4a 

2,6 

± 0,8b 

Τριγλυκερίδια 

(mmol L-1) 

2,9 

± 0,4a,1 

5,2 

± 0,9b,1 

4,4 

± 1,7b,1 

9,9 

± 0,2a,2 

13,7 

± 2,7b,2 

3,3 

± 0,6c,1 

9,6 

± 0,8a,2 

10,7 

± 1,0a,2 

1,8 

± 0,4b,3 

Γλυκόζη  

(mmol L-1) 

4,2 

± 0,6a 

4,5 

± 0,1a 

5,2 

± 0,4b 

4,7 

± 0,3a 

8,9 

± 1,6b 

5,5 

± 1,5a,1 

4,6 

± 0,6a 

6,9 

± 0,9b 

4,9 

± 1,0a 

Χοληστερόλη 

(mmol L-1) 

3,3 

± 0,6a 

3,3 

± 0,9a 

3,4 

± 1,2a 

3,7 

± 0,4a 

4,6 

± 1,1a 

2,3 

± 0,6b 

3,4 

± 0,4a 

4,4 

± 0,9a 

2,2 

± 0,8b 

Ολικές πρωτεΐνες 

(g dl-1) 

3,6 

± 0,3ab 

3,9 

± 0,0a 

3,4 

± 0,3b  

4,0 

± 0,1a 

4,0 

± 0,3a 

3,3 

± 0,4b 

4,0 

± 0,2a 

4,3 

± 0,2a 

3,7 

± 0,4a 

Γαλακτικό οξύ 

(mmol L-1) 

1,6 

± 0,4a,1 

2,8 

± 0,5b,1 

1,9 

± 0,3a,1 

1,4 

± 0,2a,1 

2,6 

± 0,8b,1 

2,9 

± 0,6b,2 

1,8 

± 0,5a,1 

3,6 

± 0,5b,2 

2,5 

± 0,3c,1,2 

Κορτιζόλη 

 (ng ml-1) 

1,3 

± 0,8a,1 

1,3 

± 0,7a,1 

1,9 

± 0,5b,1 

0,5 

± 0,6 a,1 

1,2 

± 0,8a,1 

5,2 

± 2b,2 

0,9 

± 0,8a,1 

1,4 

± 0,9a,1 

6,4 

± 3,4b,2 

GPx  

(nmol mg pr -1 min-1) 

594 

± 94a 

838 

± 97b 

321 

± 213c 

795 

± 176a 

759 

± 210a 

267 

± 140b 

755 

± 135a 

729 

± 249a 

167 

± 135b 
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2.4.3.2 Βιοχημικές μεταβλητές 

Για τις βιοχημικές παραμέτρους, η συγκέντρωση των τριγλυκεριδίων επηρεάστηκε από τη 

θερμοκρασία και τον χρόνο, ενώ υπήρξε και σημαντική αλληλεπίδραση των δυο παραγόντων 

(θερμοκρασία: F2,108 = 85, P = 0,001, χρόνος: F2,108 = 26,4, P = 0,005, αλληλεπίδραση: F4,108 = 

18,9, Ρ < 0,001). Για τις συνθήκες Κ2 και Κ3, η συγκέντρωση τριγλυκεριδίων ήταν υψηλότερη 

τον πρώτο μήνα σε σύγκριση με την Κ1 (5,2 ± 0,9, 5,2 ± 1,9 και 2,9 ± 0,4 mmoles L-1, αντίστοιχα), 

αλλά για το υπόλοιπο του πειράματος οι Κ1 και Κ2 παρέμειναν σε παρόμοια επίπεδα με μόνο την 

Κ3 να εμφανίζει σημαντικά χαμηλότερες συγκεντρώσεις (3,3 ± 0,6 και 1,8 ± 0,4 mmoles L-1 για 

δεύτερο και τρίτο μήνα, αντίστοιχα). Τα επίπεδα γλυκόζης επίσης επηρεάστηκαν σημαντικά από 

τη θερμοκρασία (F2,108 = 16, P = 0,05), με τη συνθήκη Κ2 να παρουσιάζει υψηλότερες τιμές από 

τις άλλες δύο συνθήκες. Συγκεκριμένα, τον δεύτερο μήνα η συγκέντρωση στην Κ2 ήταν σχεδόν 

διπλάσια (8,9 ± 1,6 mmoles L-1) συγκριτικά με τις άλλες δυο συνθήκες, ενώ παρέμεινε σημαντικά 

υψηλότερη και στον τρίτο μήνα (6,9 ± 0,9 mmoles L-1). Ωστόσο, οι διαφορές μεταξύ 

δειγματοληψιών για κάθε πειραματική συνθήκη δεν ήταν σημαντικές (χρόνος: F2,108 = 3,2, P = 

0,15, αλληλεπίδραση: F4,108 = 4,5, P = 0,3). Η χοληστερόλη επίσης επηρεάστηκε σημαντικά από 

τη θερμοκρασία, ενώ βρέθηκε και αλληλεπίδραση με τον χρόνο (θερμοκρασία: F2,108 = 47,6, P = 

0,002, χρόνος: F2,108 = 0,5, P = 0,616, αλληλεπίδραση: F4,108 = 5,7, P = 0,018). Μεταξύ των δύο 

πρώτων συνθηκών δεν υπήρξαν σημαντικές διαφορές κατά τη διάρκεια του πειράματος, με τη 

συγκέντρωση χοληστερόλης να κυμαίνεται από 3,3 έως 4,6 mmoles L-1. Ωστόσο, σημαντικά 

χαμηλότερες τιμές καταγράφηκαν για τη συνθήκη Κ3 κατά τη δεύτερη και τρίτη δειγματοληψία 

(2,3 ± 0,6 και 2,2 ± 0,8 mmoles L-1 , αντίστοιχα). 

Ομοίως, η συγκέντρωση ολικής πρωτεΐνης επηρεάστηκε από τη θερμοκρασία (F2,108 = 7,1, 

P = 0,048) και η Κ3 εμφάνισε σημαντικά χαμηλότερες τιμές από τις άλλες δύο συνθήκες για τους 

πρώτους δύο μήνες. Ωστόσο, η επίδραση του παράγοντα χρόνος καθώς και η αλληλεπίδραση 

βρέθηκαν οριακά μη σημαντικές (χρόνος: F2,108 = 6,6, P = 0,054, αλληλεπίδραση: F4,108 = 3,7, P 

= 0,054). Επίσης, η θερμοκρασία, ο χρόνος και η αλληλεπίδρασή τους είχαν σημαντικές 

επιδράσεις στη συγκέντρωση γαλακτικού οξέος (θερμοκρασία: F2,108 = 79, P = 0,001, χρόνος: 

F2,108 = 18, P = 0,01, αλληλεπίδραση: F4,108 = 3,99, P = 0,046). Συγκεκριμένα, τα επίπεδα 

γαλακτικού οξέος παρέμειναν αμετάβλητα για την Κ1 καθ' όλη τη διάρκεια του πειράματος (1,4- 

1,8 mmol L-1) αλλά ήταν συστηματικά υψηλότερα για την Κ2 σε όλες τις δειγματοληψίες, 

παρουσιάζοντας μάλιστα την υψηλότερη συγκέντρωση τον τρίτο μήνα (3,6 ± 0,5 mmol L-1 ). 
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Παρομοίως, η συγκέντρωση γαλακτικού οξέος στην Κ3 διέφερε από την Κ1 τον δεύτερο μήνα και 

από τις Κ1 και Κ2 τον τρίτο μήνα.  

Η κορτιζόλη επηρεάστηκε επίσης σημαντικά από τη θερμοκρασία, τον χρόνο και την 

αλληλεπίδρασή τους (θερμοκρασία: F2,108 = 173.6, P < 0,001, χρόνος: F2,108 = 22.1, P = 0,033, 

αλληλεπίδραση: F4,108 = 4.8, P = 0,001) με τη συγκέντρωσή της στις συνθήκες Κ1 και Κ2 να 

κυμαίνεται σε χαμηλά επίπεδα (0.4 - 1.4 ng ml-1) κατα τη διάρκεια του πειράματος ενώ 

παρουσίασε υψηλότερες τιμές στην Κ3 σε όλες της δειγματοληψίες.  

Τέλος, όσον αφορά το αντιοξειδωτικό ένζυμο GPx, η θερμοκρασία είχε σημαντική 

επίδραση (θερμοκρασία: F2,108 = 86,5, P = 0,001, χρόνος: F2,108 = 2,2, P = 0,082). Όλες οι συνθήκες 

διέφεραν μεταξύ τους τον πρώτο μήνα, ενώ για τις επόμενες δειγματοληψίες οι Κ1 και Κ2 

παρουσίασαν παρόμοια επίπεδα, με μόνο την Κ3 να εμφανίζει σημαντικά χαμηλότερες τιμές. Η 

αλληλεπίδραση θερμοκρασία και χρόνου ήταν επίσης σημαντική (F4,108 = 4,6, P = 0,02). 

2.4.3.3 Σωματική σύσταση 

Η θερμοκρασία είχε σημαντική επίδραση στη σωματική σύσταση του κρανιού, συγκεκριμένα 

στην υγρασία (F2,12 = 119,2, P < 0,001), τις ολικές πρωτεΐνες (F2,12 = 127,7, P < 0,001) και τα 

ολικά λίπη (F2,12 = 16,9, P < 0,001), ενώ η περιεκτικότητα σε τέφρα δεν επηρεάστηκε σημαντικά 

(Πίνακας 2-7). Ειδικότερα, η υγρασία επηρεάστηκε θετικά από τη θερμοκρασία, με όλες τις 

θερμοκρασιακές ομάδες να διαφέρουν σημαντικά μεταξύ τους. Για την Κ3, η περιεκτικότητα σε 

υγρασία ήταν υψηλότερη κατά σχεδόν 10% σε σχέση με την Κ1, ενώ η Κ2 παρουσίασε ενδιάμεσες 

τιμές. Η αντίθετη τάση παρατηρήθηκε για τις ολικές πρωτεΐνες, οι οποίες μειώθηκαν από 17 ± 

0,3% στην Κ1, σε 13,6 ± 0,6% στην Κ2, και σε 10,3 ± 0,7% στην Κ3. Τα ποσοστά ολικών λιπών 

μειώθηκαν επίσης με τη θερμοκρασία, από 8,0 ± 0,8% στην Κ1 σε 5,4 ± 0,7% στην Κ3. Τα ολικά 

λίπη για την Κ2 παρουσίασαν ενδιάμεσες τιμές οι οποίες, ωστόσο, δεν ήταν σημαντικά 

διαφορετικές από τις άλλες δύο θερμοκρασίες. Τέλος, η περιεκτικότητα σε τέφρα δεν διέφερε 

μεταξύ των συνθηκών και κυμάνθηκε μεταξύ 2,1 – 3,2%. 
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Πίνακας 2-7 Σωματική σύσταση κρανιού (υγρασία, ολικές πρωτεΐνες, ολικά λίπη, τέφρα) υπό τρεις θερμοκρασιακές 

συνθήκες (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 29 οC, Κ3 = 34 οC). Μέσος όρος και τυπική απόκλιση (N = 15 ανά θερμοκρασία). 

Στατιστικά σημαντικές διαφορές μεταξύ θερμοκρασιών υποδηλώνονται με διαφορετικά γράμματα. 

Table 2-7 Proximate body composition of meagre (moisture, total proteins, total lipids, ash) under three temperature 

treatments (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 29 οC, Κ3 = 34 οC). Means and standard deviation (N = 15 per temperature). 

Statistically significant differences between temperatures are indicated by different letters. 

 Κ1 Κ2 Κ3 

Υγρασία (%) 72,2±1,1a 76,8±0,8b 80,9±0,9c 

Ολικές πρωτεΐνες (%) 17,3±0,3a 13,6±0,8b 10,3±0,7c 

Ολικά λίπη (%) 8,0±0,8a 6,9±0,5ab 5,4±0,7b 

Τέφρα (%) 2,7±0,6 2,1±1,1 3,2±0,8 

 

2.4.4 Γονιδιακή έκφραση 

Αναφορικά με τη σχετική γονιδιακή έκφραση, οι πιο σημαντικές διαφορές καταγράφηκαν για το 

γονίδιο που κωδικοποιεί τον υποδοχέα GR, τόσο στο ήπαρ (F2,12 = 38,7, P < 0,001) όσο και στον 

σπλήνα (F2,12 = 71,6, P < 0,001) (Εικόνα 2-21). Και στους δύο ιστούς, η έκφραση του GR ήταν 

σημαντικά μειωμένη στην υψηλότερη θερμοκρασία. Συγκεκριμένα, η έκφραση του εμφανίστηκε 

κατά δύο φορές μειωμένη στο ήπαρ για την Κ3 σε σχέση με τις άλλες δύο θερμοκρασίες, ενώ για 

τον σπλήνα όλες οι θερμοκρασιακές συνθήκες διέφεραν μεταξύ τους με την Κ2 να παρουσιάζει 

την υψηλότερη έκφραση και την Κ3 τη χαμηλότερη. Όσον αφορά το γονίδιο που κωδικοποιεί την 

HSP70, δεν υπήρχε διαφορά στο πρότυπο έκφρασης στο ήπαρ, ενώ στον σπλήνα ήταν σημαντικά 

μειωμένη για την Κ3 συγκριτικά με τις Κ1 και Κ2 (F2,12 = 19,5, P < 0,001). Επιπλέον, για το 

γονίδιο της HSP90, φαίνεται ότι και στους δύο ιστούς υπάρχει μια μικρή τάση για αύξηση της 

έκφρασής της στην υψηλότερη θερμοκρασία, ωστόσο δε βρέθηκαν στατιστικά σημαντικές 

διαφορές. 
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Εικόνα 2-21 Σχετική έκφραση τριών γονιδίων-στόχων (GR, HSP70 και HSP90) για τον κρανιό υπό τρεις 

θερμοκρασιακές συνθήκες (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 29 οC, Κ3 = 34 οC) στο ήπαρ και στον σπλήνα. Στατιστικά σημαντικές 

διαφορές μεταξύ των συνθηκών υποδεικνύονται με διαφορετικά γράμματα,, ενώ τα σημεία αναπαριστούν ατομικές 

μετρήσεις (N = 5 ανά θερμοκρασία). 

Figure 2-21 Relative expression of three target genes (GR, HSP70 and HSP90) for meagre under three temperature 

treatments (Κ1 = 24 οC, Κ2 = 29 οC, Κ3 = 34 οC) in the liver and the speen. Statistically significant differences 

between treatments are denoted by different letters, while points indicate individual measurements (N = 5 per 

temperature). 

2.4.5 Μεταβολικός ρυθμός 

Κατά τη μέτρηση του μεταβολικού ρυθμού στον κρανιό, παρατηρήθηκε σημαντική αύξηση του 

SMR με την αύξηση της θερμοκρασίας από 91,4 ± 21 mg kg-1 h-1 στους 24 oC σε 189,8 ± 43,6 mg 

kg-1 h-1 στους 34 oC (Εικόνα 2-22). Ωστόσο, ο MMR σημείωσε μικρές διαφορές μεταξύ των δύο 

πρώτων συνθηκών (351,7 ± 55,5 mg kg-1 h-1 και 366,6 ± 42,6 mg kg-1 h-1 για τις Κ1 και Κ2, 

αντίστοιχα), με μόνο την Κ3 να εμφανίζει σημαντικά χαμηλότερες τιμές (318 ± 48,8 mg kg-1 h-1). 

Αυτό είχε ως αποτέλεσμα το αερόβιο δυναμικό να διαφέρει σημαντικά (F2,33 = 53,6, P < 0,001) 

μεταξύ όλων των ομάδων, όντας μέγιστο για την Κ1 (260,3 mg kg-1 h-1), ελάχιστο για την Κ3 (129 

mg kg-1 h-1), και ενδιάμεσο για την Κ2 (233,7 mg kg-1 h-1). 
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Εικόνα 2-22 Τυπικός και μέγιστος μεταβολικός ρυθμός (SMR και MMR) του κρανιού συναρτήσει της θερμοκρασίας. 

Μέσος όρος και τυπική απόκλιση (N = 15 ανά θερμοκρασία). 

Figure 2-22 Standard and maximum metabolic rate (SMR and MMR) of meagre as a function of temperature. Means 

and standard deviation (N = 15 per temperature). 

2.4.6 Οξεία θερμική καταπόνηση 

Σχετικά με την έκθεση σε οξεία θερμική καταπόνηση, η δοκιμασία πραγματοποιήθηκε 

αποκλειστικά για τις συνθήκες Κ1 και Κ2. Λόγω της αυξημένης θνησιμότητας στην Κ3, ο αριθμός 

εναπομείναντων ατόμων στο τέλος του πειράματος δεν επαρκούσε για να συμπεριληφθεί αυτή η 

συνθήκη στην ανάλυση. Για τις Κ1 και Κ2, τα άτομα κρανιού εκδήλωσαν την τυπική συμπεριφορά 

κατά τη διάρκεια της δοκιμασίας, με προοδευτική μείωση της κινητικότητάς τους και επακόλουθη 

εμφάνιση ενδείξεων δυσφορίας, καθώς τα ψάρια προσέγγιζαν την CTmax. Ο χρόνος αντίστασης 

για αυτές τις θερμοκρασίες υπολογίστηκε αντίστοιχα στα 20 και 26 λεπτά, ενώ παρατηρήθηκε μια 

θετική συσχέτιση μεταξύ της CTmax και της θερμοκρασίας εγκλιματισμού (F1,29 = 379, P < 0,001). 

Ειδικότερα, καταγράφηκε μέγιστη κρίσιμη θερμοκρασία 33,9 ± 0,5 oC για την Κ1, ενώ ήταν 

σημαντικά υψηλότερη (37,1 ± 0,6 oC) για την Κ2. Τέλος ο δείκτης εγκλιματισμού AAR μεταξύ 

αυτών των πειραματικών συνθηκών υπολογίστηκε σε 0,64.  
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Κεφάλαιο3 

3 Μαθηματική μοντελοποίηση 

3.1 Εισαγωγή 

Τα μαθηματικά μοντέλα αποτελούν αναπόσπαστο εργαλείο διαχείρισης σε όλα τα συστήματα 

εκτροφής παραγωγικών ζώων (Amitrano et al., 2020, Lešić et al., 2021), μεταξύ των οποίων και 

στις υδατοκαλλιέργειες λόγω της ικανότητάς τους να προσομοιώνουν και να προβλέπουν 

μεταβολές στην κατάσταση των ψαριών υπό διαφορετικές συνθήκες εκτροφής (Brigolin et al., 

2014, Chahid et al., 2022, Zhou et al., 2005). Επιπρόσθετα, αποτελούν και πολύτιμο εργαλείο 

μελέτης του μεταβολισμού, αφού επιτρέπουν διερεύνηση των παραμέτρων και σχέσεων που τον 

περιγράφουν (Nijhout et al., 2015, Zavala et al., 2019). Όπως περιεγράφηκε στο Κεφάλαιο 1, η 

περαιτέρω ανάπτυξη τέτοιων εργαλείων για εμπορικά είδη υδατοκαλλιέργειας αποτελεί 

αναγκαιότητα υπό το πρίσμα της κλιματικής αλλαγής, ενώ είναι σαφές ότι δεν επαρκεί η απλή 

εμπειρική περιγραφή τους, αλλά τα εργαλεία αυτά πρέπει να δομούνται πάνω σε βάσιμους 

φυσιολογικούς μηχανισμούς. Συζητήθηκαν επίσης οι βασικές αρχές της θεωρίας του Ενεργειακού 

Δυναμικού Ισοζυγίου (DEB) καθώς και η καταλληλόλητα αυτού του πλαισίου να περιγράψει το 

ενεργειακό ισοζύγιο οργανισμών, μεταξύ των οποίων και ψαριών.  

Το Κεφάλαιο αυτό επικεντρώνεται στην ανάπτυξη τέτοιων μοντέλων για το λαβράκι και 

τον κρανιό τα οποία βασίζονται στη θεωρία DEB. Στις ενότητές του, περιέχει την περιγραφή του 

μοντέλου συμπεριλαμβάνοντας τη θεωρητική του βάση, τις παραδοχές που υιοθετούνται, καθώς 

και τον τρόπο με τον οποίο μοντελοποιούνται οι επιδράσεις της θερμοκρασίας στους 

μεταβολικούς ρυθμούς. Η περιγραφή του μοντέλου περιλαμβάνει επίσης την ανάπτυξη εξισώσεων 

για τον προσδιορισμό της σωματικής σύστασης, καθώς και μια παράγραφο που αναφέρεται στη 

μοντελοποίηση της οξείας θερμικής καταπόνησης με βιοενεργητικούς όρους. Στη συνέχεια 

ακολουθεί η περιγραφή της διαδικασίας παραμετροποίησης και επαλήθευσης των μοντέλων. 

Επιπλέον, παρουσιάζονται τα αποτελέσματα της εκτίμησης των παραμέτρων και της 

επαλήθευσης. Τέλος παρουσιάζονται αποτελέσματα προσομοιώσεων που αποτελούν περαιτέρω 

                                                 
3 Μέρος των αποτελεσμάτων του Κεφαλαίου 3 περιέχεται στις δημοσιεύσεις των Stavrakidis-Zachou et al. 

(2019, 2021a, 2021c) 
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διερευνήσεις σχετικά με τον καθορισμό των θερμικών ορίων των ψαριών και την επίδραση της 

θερμοκρασίας στα ενεργειακά τους αποθέματα.  

3.2 Ανάπτυξη Μοντέλων 

3.2.1 Περιγραφή του DEB μοντέλου 

Μια θεμελιώδης έννοια της DEB θεωρίας είναι ότι η βιομάζα ενός οργανισμού αποτελείται από 

δομική μάζα, εκφρασμένη είτε ως δομικός όγκος (ο όγκος που καταλαμβάνει η δομική μάζα, 

structural body volume, 𝑉) είτε ως δομικό μήκος (structural length, 𝐿 = 𝑉 1/3) και αποθέματα 

(reserve, 𝛦). Επιπρόσθετα, στην περίπτωση ενήλικων ατόμων λαμβάνει συνεισφορές και από ένα 

μεταβατικό αναπαραγωγικό απόθεμα (reproduction buffer, 𝐸𝑅) που σχετίζεται με την παραγωγή 

γαμετών και την αναπαραγωγική διαδικασία. Κάθε ένα από αυτά τα συστατικά βιομάζας 

αποτελείται από ένα μείγμα οργανικών ενώσεων όπως πρωτεΐνες, λιπίδια και υδατάνθρακες που 

σχηματίζουν γενικευμένες χημικές ενώσεις σταθερής σύνθεσης (generalized compounds). Ο 

δομικός όγκος, (𝑉), τα αποθέματα (𝛦), το αναπαραγωγικό απόθεμα (𝐸𝑅) και η ωρίμανση 

(maturity, 𝐸𝛨), η οποία ορίζεται ως η σωρευτική ενέργεια που έχει επενδυθεί για την ανάπτυξη 

του οργανισμού, αποτελούν τις μεταβλητές κατάστασης, δηλαδή μεταβλητές που περιγράφουν 

ανά πάσα στιγμή την κατάσταση ενός δυναμικού συστήματος και που ορίζονται από τη DEB 

θεωρία. Με βάση ένα σύνολο φυσιολογικών κανόνων για την πρόσληψη τροφής από τους 

οργανισμούς και τη χρήση της για λειτουργίες που εξασφαλίζουν την επιβίωσή τους, μπορούν να 

περιγραφούν μαθηματικά οι διαδικασίες της σίτισης, της πέψης, της διατήρησης, της αύξησης, της 

ανάπτυξης, της αναπαραγωγής και της γήρανσης μέσω ροών ενέργειας (συμβολίζονται με ‘𝑝̇’) και 

μάζας (συμβολίζονται με ‘𝐽’̇) με τις οποίες τα διάφορα οργανικά υποστρώματα, δηλαδή οργανικές 

ενώσεις που υποβάλλονται σε αλλαγές κατά τη διάρκεια αντιδράσεων, χρησιμοποιούνται από τον 

οργανισμό. Μια απλοποιημένη διαγραμματική απεικόνιση αυτων των διαδικασιών και των 

μεταβλητών κάταστασης που ορίζονται από τη DEB θεωρία παρέχονται στην Εικόνα 3-1. 
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Εικόνα 3-1 Διαγραμματική απεικόνιση των βασικών μεταβολικών διεργασιών (βέλη) και μεταβλητών κατάστασης 

(τετράγωνα) ενός τυπικού DEB μοντέλου. 

Figure 3-1 Schematic representation of the main metabolic processes (arrows) and state variables (rectangles) 

describing the standard DEB model. 

H πρόσληψη τροφής θεωρείται ότι είναι ανάλογη του μεγέθους του οργανισμού, ενώ 

συνδέεται με τη διαθεσιμότητα της στο περιβάλλον με μια σχέση λειτουργικής απόκρισης. 

Συγκεκριμένα, η λειτουργική απόκριση 𝑓 αποτελεί μέτρο του ρυθμού σίτισης ενός ατόμου ως 

κλάσμα του μέγιστου ρυθμού για το εκάστοτε μέγεθος του ατόμου και συνεπώς λαμβάνει τιμές 

μεταξύ 0 και 1. Ως επακόλουθο, τόσο διαφορές στην ποσότητα τροφής που κατανώλεται αλλα και 

διαφορές στη χημική σύσταση της αντανακλώνται με αλλαγές στη λειτουργική απόκριση. Στη 

συνέχεια, η τροφή που έχει καταναλωθεί πέπτεται και η ενέργεια της γίνεται διαθέσιμη στον 

οργανισμό ο οποίος την αποθηκεύει στα αποθέματά του μέσω της διαδικασίας της αφομοίωσης 

(assimilation, 𝑝̇𝐴). Η επακόλουθη κινητοποίηση αυτής της ενέργειας (mobilization, 𝑝̇𝐶) επιτρέπει 

(α) την αύξηση του οργανισμού (growth, 𝑝̇𝐺) που είναι η αύξηση του δομικού όγκου, (β) τη 

σωματική διατήρηση (somatic maintenance, 𝑝̇𝑆) και τη διατήρηση της ωρίμανσης (maturity 

maintenance, 𝑝̇𝐽 ), δηλαδή τη συντήρηση των δομών που είναι απαραίτητες για επιβίωση, και (γ) 

την ωρίμανση (maturation) ή αναπαραγωγή (reproduction, 𝑝̇𝑅), που αντιστοιχεί σε περαιτέρω 

ενεργειακή επένδυση για γενετική ωρίμανση και παραγωγή γαμετών. Επιπλέον, ένα μέρος αυτής 

της ενέργειας διαχέεται στο περιβάλλον με τη μορφή θερμότητας (dissipation, 𝑝̇𝐷). Ένα σταθερό 

κλάσμα (𝜅) του κινητοποιημένου αποθέματος κατανέμεται σε σωματικές λειτουργίες, οι οποίες 

περιλαμβάνουν τη σωματική διατήρηση και αύξηση, ενώ το υπόλοιπο (1 − 𝜅) χρησιμοποιείται 
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για την ωρίμανση ή την αναπαραγωγή (για ενήλικα άτομα), αφού όμως αφαιρεθούν τα ενεργειακά 

κόστη που σχετίζονται με την διατήρηση της ωρίμανσης. Ο Πίνακας 3-1 συνοψίζει τις μεταβλητές 

του τυπικού μοντέλου DEB (standard DEB) και τις μεταξύ τους σχέσεις (Kooijman, 2010). 

Πίνακας 3-1 Οι μεταβλητές κατάστασης, ροές και δυναμικές του τυπικού μοντέλου DEB. Οι αγκύλες [] δηλώνουν 

ποσότητες εκφρασμένες ανά μονάδα όγκου και τα άγκιστρα {} ανά μονάδα επιφάνειας. Οι παράμετροι συνοψίζονται 

στον Πίνακα 3-2. 

Table 3-1 The state variables, fluxes and dynamics of the standard DEB model. Square brackets [] indicate quantities 

expressed per unit of volume and curly brackets {} per unit of surface area. The model parameters are summarized in 

Table 3-2. 

Μεταβλητές κατάστασης  

𝑉, L Δομικός όγκος, δομικό μήκος: 𝐿 = 𝑉 1/3 

𝛦, [𝛦]  Ενέργεια αποθέματος, Πυκνότητα αποθέματος: 𝐸 / 𝑉 

𝐸𝐻 Ενεργειακή επένδυση σε ωρίμανση 

𝐸𝑅 Ενεργειακή επένδυση σε αναπαραγωγή 

Ροές ενέργειας  

𝑝̇𝐴 Ρυθμός αφομοίωσης: {𝑝̇𝐴𝑚}𝑓𝐿2 

𝑝̇𝐶 Ρυθμός κινητοποίησης αποθέματος: 𝐿3[𝛦](𝑣̇ 𝐿 − 𝑟̇)⁄  με 𝑟̇ =
𝜅[𝛦]𝑣̇

𝐿
−𝑝̇𝑆

[𝐸𝐺]+[𝛦]𝜅
 

𝑝̇𝑆 Ρυθμός σωματικής διατήρησης: [𝑝̇𝑀]𝐿2 + {𝑝̇𝑇}𝐿2 

𝑝̇𝐽 Ρυθμός διατήρησης ωρίμανσης: 𝑘𝐽𝐸𝐻 

𝑝̇𝐺  Ρυθμός αύξησης: 𝜅𝑝̇𝐶 − 𝑝̇𝑆 

𝑝̇𝑅 Ροή ενέργειας σε ωρίμανση/αναπαραγωγή: (1 − 𝜅)𝑝̇𝐶 − 𝑝̇𝐽  

𝑝̇𝐷 Διάχυση: 𝑝̇𝑆 + 𝑝̇𝐽 + (1 − 𝜅𝑅)𝑝̇𝑅 

Δυναμική των μεταβλητών κατάστασης 

𝑑

𝑑𝑡
 𝑉 = 𝑟̇𝑉  

𝑑

𝑑𝑡
[E] = [𝑝̇𝐴] − [𝐸]𝑣̇/𝐿   

𝑑

𝑑𝑡
𝐸𝐻 = 𝑝̇𝑅(𝐸𝐻 < 𝐸𝐻

𝑝
)  

𝑑

𝑑𝑡
𝐸𝑅 = 𝜅𝑅𝑝̇𝑅(𝐸𝐻 ≥ 𝐸𝐻

𝑝
)  

Το τυπικό μοντέλο DEB περιλαμβάνει τρία αναπτυξιακά στάδια (έμβρυο, ανήλικο άτομο, 

ενήλικο) και προϋποθέτει ισομορφική αύξηση σε όλα τα στάδια της ζωής. Η ισομορφία 

υποδηλώνει ότι το εμβαδόν της επιφάνειας είναι ανάλογο του δομικού όγκου εις την 2/3, γι’ αυτό 

και τέτοιοι οργανισμοί συμβολίζονται επίσης ως μορφής V2/3. Ωστόσο, τα περισσότερα είδη που 

περιλαμβάνουν προνυμφικά στάδια παρουσιάζουν μεταβολική επιτάχυνση κατά τα πρώιμα 

αναπτυξιακά στάδια, η οποία συχνά ακολουθείται από μορφολογική μεταμόρφωση (Kooijman, 
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2014). Μεταβολική επιτάχυνση σημαίνει ότι για μια σύντομη αναπτυξιακή περίοδο, ένα ισόμορφο 

άτομο μεταβαίνει στον τρόπο λειτουργίας μορφής V1, που συνεπάγεται ότι η επιφάνεια του 

αυξάνεται αναλογικά με τον δομικό όγκο. Εκτεταμένα μοντέλα DEB που περιλαμβάνουν μορφές 

μεταβολικής επιτάχυνσης ταξινομούνται ως a-μοντέλα (Marques et al., 2019), ενώ συγκεκριμένα 

για μεταβολική επιτάχυνση μεταξύ γέννησης και μεταμόρφωσης, όπως συμβαίνει στα ψάρια, το 

μοντέλο ονομάζεται abj-μοντέλο. Η μεταβολική επιτάχυνση ερμηνεύει την παρατηρούμενη 

αλλαγή σχήματος και την εμπειρική παρατήρηση ότι το μήκος αυξάνεται περίπου εκθετικά με την 

ηλικία κατά το πρώιμο νεανικό στάδιο για τα περισσότερα είδη ψαριών. Γι’ αυτό άλλωστε και 

abj-μοντέλα έχουν χρησιμοποιηθεί για πληθώρα ψαριών (Augustine et al., 2011, Groenewald, 

2021, Lika et al., 2014, Pecquerie et al., 2009, Stavrakidis-Zachou et al., 2018) και 

χρησιμοποιούνται επίσης στην παρούσα εργασία. Το DEB μοντέλο που χρησιμοποιείται εδώ για 

το λαβράκι και τον κρανιό θεωρεί πέντε στάδια στον κύκλο ζωής των ψαριών, συγκεκριμένα το 

εμβρυικό (έμβρυο), το προνυμφικό (λεκιθοφόρο ιχθύδιο), το νυμφικό (ατελές ιχθύδιο), το ανήλικο 

(νεαρό άτομο) και το ενήλικο (ώριμο άτομο). Η μετάβαση από το ένα στάδιο στο επόμενο 

συμβαίνει όταν η σωρευτική επένδυση σε ωρίμανση (𝐸𝛨) υπερβεί συγκεκριμένα ενεργειακά 

κατώφλια. Σημαντικές τέτοιες μεταβάσεις περιλαμβάνουν την εκκόλαψη (𝐸𝐻
ℎ), τη γέννηση (𝐸𝐻

𝑏), 

η οποία στην περίπτωση των ψαριών με προνυμφικά στάδια σηματοδοτεί την έναρξη της 

εξωγενούς σίτισης (‘πρώτο τάισμα’), τη μεταμόρφωση (𝐸𝐻
𝑗
) ως την ολοκλήρωσή της και, τέλος, 

την εφηβεία (𝐸𝐻
𝑝
) που σηματοδοτεί την ενηλικίωση και την έναρξη της αναπαραγωγικής φάσης. 

Ο δομικός όγκος στα παραπάνω μεταβατικά στάδια συμβολίζεται ως 𝑉ℎ, 𝑉𝑏, 𝑉𝑗, και 𝑉𝑝, αντίστοιχα. 

Σύμφωνα με τις υποθέσεις του μοντέλου abj, μεταξύ γέννησης και μεταμόρφωσης το 

άτομο συμπεριφέρεται σαν μορφής V1. Δεδομένου ότι η V1 μορφή αφορά μόνο τη σχέση μεταξύ 

της επιφάνειας και του δομικού όγκου, οι αλλαγές στο σχήμα επηρεάζουν μόνο τον μέγιστο ρυθμό 

αφομοίωσης ενέργειας (ανά μονάδα επιφάνειας), {𝑝̇𝐴𝑚}, και ένα μέτρο της ταχύτητας με την οποία 

κινητοποιούνται τα ενεργειακά αποθέματα, την ενεργειακή αγωγιμότητα, 𝑣̇ , μέσω ενός 

συντελεστή επιτάχυνσης 𝑠𝑀. Ο συντελεστής επιτάχυνσης χρησιμοποιείται για να μεταβάλει τις 

τιμές των {𝑝̇𝐴𝑚} και 𝑣̇ (ως 𝑠𝑀{𝑝̇
𝐴𝑚

} και 𝑠𝑀𝑣̇ ) κατά τα διάφορα αναπτυξιακά στάδια και ισούται με 

ένα για τα έμβρυα και τις προνύμφες, (𝑉/𝑉𝑏)1/3 για τις νύμφες, και (𝑉𝑗/𝑉𝑏)1/3 για τα ανήλικα και 

ενήλικα άτομα. Κατά συνέπεια, η δυναμική των μεταβλητών κατάστασης του Πίνακα 3-1 θα 

αλλάζει λόγω των ροών 𝑝̇𝐴 και 𝑝̇𝐶. 
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Πίνακας 3-2 Περιγραφή των βασικών και βοηθητικών παραμέτρων του μοντέλου. 

Table 3-2 Description of the core and auxiliary parameters of the model. 

Σύμβολο Μονάδες Περιγραφή 

Βασικές 

παράμετροι 

  

{𝑝̇𝐴𝑚
} J cm-3 d-1 Μέγιστος ρυθμός αφομοίωσης 

𝑣̇ cm d-1 Ενεργειακή αγωγιμότητα 

𝜅 - Κλάσμα κατανομής σε σωματικές λειτουργίες 

𝑧 - Συντελεστής μεγέθυνσης 

𝜅𝑋 - Αποδοτικότητα αφομοίωσης τροφής σε αποθέματα 

𝜅𝑅 - Αναπαραγωγική αποδοτικότητα 

[𝑝̇𝑀] J cm-3 d-1 Ρυθμός σωματικής διατήρησης (ανά μονάδα όγκου) 

[𝐸𝐺] J cm-3  Ειδικό κόστος δομικού όγκου 

𝐸𝐻
ℎ, 𝐸𝐻

𝑏 , 𝐸𝐻
𝑗

, 𝐸𝐻
𝑝
 J Κατώφλι ωρίμανσης στην εκκόλαψη, στη γέννηση, στη μεταμόρφωση, 

στην ενηλικίωση 

𝑘̇𝐽 d-1 Συντελεστής ρυθμού διατήρησης ωρίμανσης 

ℎ̈𝑎 d-2 Weibull συντελεστής γήρανσης 

Βοηθητικές 

παράμετροι 

  

𝛿𝛭 - Συντελεστής σχήματος 

𝑇𝐴 K Θερμοκρασία Arrhenius 

𝑇𝛨 K Το ανώτερο θερμικό όριο 

𝑇𝐿 K Το κατώτερο θερμικό όριο 

𝑇𝐴𝐻 K Η θερμοκρασία Arrhenius για το ρυθμό μείωσης στο ανώτερο θερμικό 

όριο 

𝑇𝐴𝐿 K Η θερμοκρασία Arrhenius για το ρυθμό μείωσης στο κατώτερο 

θερμικό όριο 

𝜇∗ J mol-1 Χημικό δυναμικό του * 

* = 𝑋 (τροφή), 𝑉 (δομικός όγκος), 𝐸 (αποθέματα) 

𝑤∗ g mol-1 Μοριακό βάρος του * 

* = 𝑋 (τροφή), 𝑉 (δομικός όγκος), 𝐸 (αποθέματα) 

𝑑∗ g cm-3 Ειδική πυκνότητα του * 

* = 𝑋 (τροφή), 𝑉 (δομικός όγκος), 𝐸 (αποθέματα) 

𝑛𝐶∗, 𝑛𝐻∗, 𝑛𝑂∗, 𝑛𝑁∗ - Χημικοί δείκτες στοιχείων (C,H,O,N) στα οργανικά υποστρώματα * 
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Όπως αναφέρθηκε παραπάνω, στο πλαίσιο της DEB η δομική βιομάζα και τα αποθέματα 

αποτελούν γενικευμένες χημικές ενώσεις σταθερής σύνθεσης. Το ίδιο ισχύει και για τις χημικές 

ενώσεις που απαρτίζουν την τροφή (𝑋) και τις απεκκρίσεις (𝑃). Η σύσταση μιας τέτοιας 

γενικευμένης ένωσης εκφράζεται ως η σχετική ως προς τον άνθρακα (C) αφθονία υδρογόνου (Η), 

οξυγόνου (Ο) και αζώτου (Ν). Έτσι, ένα μόριο αποθέματος δίνεται από τον τύπο 

CH𝑛𝑂𝐸O𝑛𝐻𝐸N𝑛𝑁𝐸, όπου 𝑛∗𝐸 είναι οι χημικοί δείκτες για το κάθε στοιχείο (π.χ. το 𝑛𝑁𝐸 

αντιπροσωπεύει τη μοριακή αναλογία N:C στο απόθεμα, Ε), ένα μόριο δομικής βιομάζας από τον 

τύπο CH𝑛𝑂𝑉O𝑛𝐻𝑉N𝑛𝑁𝑉, ενώ αντίστοιχα συμβολίζονται και οι τύποι για την τροφή 

(CH𝑛𝑂𝑋O𝑛𝐻𝑋N𝑛𝑁𝑋) και τις απεκκρίσεις (CH𝑛𝑂𝑃O𝑛𝐻𝑃N𝑛𝑁𝑃). Κάθε γενικευμένη ένωση έχει 

καθορισμένο χημικό δυναμικό 𝜇∗, ειδική πυκνότητα 𝑑∗ και μοριακό βάρος 𝑤∗. Η περιγραφή όλων 

των βασικών και βοηθητικών παραμέτρων του μοντέλου συμπεριλαμβανομένων τόσο αυτών που 

αναφέρθηκαν παραπάνω όσο και αυτών που θα αναλυθούν σε επόμενες ενότητες (3.2.2, 3.2.3), 

δίνεται στον Πίνακα 3-2. 

Παρότι μεταβλητές όπως ο δομικός όγκος και τα αποθέματα αποτελούν αφηρημένες 

έννοιες που δεν είναι άμεσα μετρήσιμες, συνδέονται με κοινώς μετρούμενα μεγέθη, όπως το μήκος 

και το βάρος. Συγκεκριμένα, το ολικό μήκος (𝐿𝑤) που είναι ένα από τα βασικά μετρούμενα μεγέθη 

στα ψάρια συνδέεται με το δομικό μήκος (𝐿) μέσω της βοηθητικής παραμέτρου 𝛿𝑀 (συντελεστής 

σχήματος) σύμφωνα με τη σχέση: 𝐿𝑤 =
𝐿

𝛿𝑀
. 

Επιπλέον, το νωπό βάρος (𝑊𝑤), μια από τις επίσης βασικές μετρήσιμες παραμέτρους στα 

ψάρια, αποτελείται από το άθροισμα της δομικής μάζας και των αποθεμάτων 

(συμπεριλαμβανομένου και του αναπαραγωγικού για τα ενήλικα άτομα) και υπολογίζεται από την 

Εξίσωση 3-1 (Kooijman 2010). 

 𝑊𝑤 = 𝑑𝑉𝑤𝑉 + (𝐸 + 𝐸𝑅)
𝑤𝐸𝑤

𝜇𝐸
 Εξίσωση 3-1 

Οι ροές των σύνθετων οργανικών (τροφή, των απεκκρίσεις, αποθέματα, δομική βιομάζα), αλλά 

και ανόργανων (π.χ. CO2, O2, αζωτούχες απεκκρίσεις) ενώσεων, μπορούν να γραφτούν ως το 

σταθμισμένο άθροισμα τριών βασικών ροών, της αφομοίωσης (𝑝̇𝐴), της διάχυσης (𝑝̇𝐷), και της 

αύξησης (𝑝̇𝐺) (Kooijman 2010). Η διάχυση δεν περιλαμβάνει τα γενικά ενεργειακά κόστη 

αφομοίωσης και αύξησης και ανέρχεται σε 𝑝̇𝐷 = 𝑝̇𝑆 +  𝑝̇𝐽 + (1 − 𝜅𝑅)𝑝̇𝑅 στο ενήλικο στάδιο και 

σε 𝑝̇𝐷 = 𝑝̇𝑆 +  𝑝̇𝐽 + 𝑝̇𝑅 σε μη αναπαραγωγικά στάδια. Για τα μη αναπαραγωγικά στάδια, η 
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ενέργεια που επενδύεται στην ωρίμανση (𝑝̇𝑅) αποβάλλεται στο περιβάλλον με τη μορφή 

θερμότητας και μεταβολιτών και δεν συμβάλλει στο συνολικό βάρος. 

Σχετικά με τον ρυθμό πρόσληψης τροφής (𝐽𝑋̇, g d-1), αυτός υπολογίζεται ως εξής 

(Kooijman, 2010): 

 𝐽𝑋̇ =
𝑤𝑋𝑑

𝜅𝛸𝜇𝛸
𝑝̇𝐴 Εξίσωση 3-2 

όπου 𝑤𝑋𝑑 είναι το μοριακό βάρος της ξηρής τροφής, 𝜇𝛸 το χημικό δυναμικό της, και 𝜅𝛸 ο 

συντελεστής μετατρεψιμότητας της τροφής σε απόθεμα. Η Εξίσωση 3-2 δίνει το ρυθμό 

κατανάλωσης τροφής θεωρώντας ότι η τροφή είναι πλήρως αφυδατωμένη. Για μετατροπή της σε 

νωπή, ο ρυθμός 𝐽𝑋̇ πρέπει να πολλαπλασιαστεί με τον όρο 
𝑑𝑋𝑤

𝑑𝑋𝑑
, όπου 𝑑𝑋𝑑 είναι η ειδική πυκνότητα 

της ξηρής τροφής (g cm-3) και 𝑑𝑋𝑤 της νωπής. Τέλος, οι ρυθμοί κατανάλωσης οξυγόνου (𝐽𝑂̇) και 

παραγωγής αζωτούχων απεκκρίσεων (𝐽𝛮̇𝛨) προκύπτουν από τις τρεις βασικές ροές (αφομοίωση, 

διάχυση, αύξηση) και δίνονται από τις παρακάτω εξισώσεις: 

 𝐽𝑂̇ = 𝜂𝑂𝐴𝑝̇𝐴 + 𝜂𝑂𝐷𝑝̇𝐷 + 𝜂𝑂𝐺𝑝̇𝐺 Εξίσωση 3-3 

 𝐽𝛮̇𝛨 = 𝜂𝛮𝐴𝑝̇𝐴 + 𝜂𝛮𝐷𝑝̇𝐷 + 𝜂𝛮𝐺𝑝̇𝐺 Εξίσωση 3-4 

Οι συντελεστές βαρύτητας 𝜂∗𝐴, 𝜂∗𝐷, 𝜂∗𝐺 προκύπτουν από το ισοζύγιο μάζας και είναι 

συναρτήσεις βασικών παραμέτρων του μοντέλου (Kooijman, 2010). 

3.2.2 Επίδραση της θερμοκρασίας 

Οι μεταβολικές διεργασίες των οργανισμών καταλύονται από ένζυμα και συνεπώς εξαρτώνται 

από τη θερμοκρασία. Στα πλαίσια της DEB θεωρίας η επίδραση της θερμοκρασίας 

ποσοτικοποιείται από την εξίσωση Arrhenius η οποία χρησιμοποιεί την ειδο-ειδική παράμετρο TA 

(θερμοκρασία Arrhenius). Σύμφωνα με αυτή, και για ένα ειδο-ειδικό θερμοκρασιακό εύρος, ο 

ρυθμός μια φυσιολογικής διεργασίας k̇ στη θερμοκρασία 𝛵 δίνεται ως (Εξίσωση 3-5): 

 
𝑘̇(𝑇) = 𝑘̇𝑟𝑒𝑓exp (

𝑇𝐴

𝑇𝑟𝑒𝑓
−

𝑇𝐴

𝑇
) Εξίσωση 3-5 

όπου 𝑘̇𝑟𝑒𝑓  είναι ο ρυθμός σε μια επιλεγμένη θερμοκρασία αναφοράς (Τref).  
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H παραπάνω διατύπωση του Arrhenius βασίζεται στην εξίσωση van't Hoff για τον 

συντελεστή θερμοκρασίας της σταθεράς ισορροπίας και ισοδυναμεί με 𝑘̇(𝑇) = 𝑘̇∞exp (−
𝛦𝛼

𝑅𝑇
), 

όπου το 𝑘̇∞ είναι γνωστό ως ο παράγοντας συχνότητας, 𝑅 είναι η παγκόσμια σταθερά των αερίων 

(8.3144 J K-1 mol-1), και 𝛦𝛼 είναι η ενέργεια ενεργοποίησης μιας αντίδρασης (Lloyd & Taylor, 

1994). Η διατύπωση της εξίσωσης van't Hoff βασίζεται στο νόμο δράσης των μαζών (law of mass 

action) σύμφωνα με τον οποίο η ταχύτητα μιας αντίδρασης είναι ανάλογη προς τις δρώσες μάζες 

των αντιδρώντων ουσιών. Όσον αφορά τον όρο ‘exp (−
𝛦𝛼

𝑅𝑇
)’, είναι γνωστός ως ο παράγοντας 

Boltzmann και αντιπροσωπεύει το κλάσμα των αντιδρώντων μορίων που επιτυγχάνουν την 

κρίσιμη ενέργεια  𝛦𝛼 ώστε να πραγματοποιηθεί η αντίδραση. Φυσικά, αυτές οι εξισώσεις αφορούν 

μεμονωμένες αντιδράσεις μεταξύ μορίων σε αέρια φάση και, συνεπώς, η χρήση τους για την 

περιγραφή των μεταβολικών ρυθμών στο επίπεδο του οργανισμού όπου αλληλεπιδρούν πολλών 

τύπων οργανικά υποστρώματα ίσως αποτελεί μια απλούστευση. Για παράδειγμα, οι διάφορες 

μεταβολικές διεργασίες ενός οργανισμού θα μπορούσαν θεωρητικά να εξαρτώνται με διαφορετικό 

τρόπο από τη θερμοκρασία, κάτι που θα έκανε τη χρήση της παραπάνω προσέγγισης ιδιαίτερα 

δύσχρηστη. Ωστόσο, αν αυτό ίσχυε, τα κύτταρα και κατ’ επέκταση οι ίδιοι οι οργανισμοί θα 

δυσκολεύονταν να συντονίσουν τις επιμέρους λειτουργίες τους κάτω από θερμοκρασιακά 

δυναμικά περιβάλλοντα. Η ουσία του μεταβολισμού είναι η μετατροπή χημικών ενώσεων από μια 

μορφή σε μια άλλη με τον πιο αποδοτικό τρόπο και γι’ αυτό οι οργανισμοί έχουν εξελίξει 

βιοχημικούς μηχανισμούς που λειτουργούν με τη μέγιστη αποδοτικότητα ανεξαρτήτως των 

θερμοκρασιακών εναλλαγών. Κατά συνέπεια, η παραδοχή ότι όλοι οι μεταβολικοί ρυθμοί ενός 

οργανισμού εξαρτώνται με τον ίδιο τρόπο από την θερμοκρασία, ο οποίος μπορεί να περιγραφεί 

ικανοποιητικά από την εξίσωση Arrhenius, φαίνεται ότι αποτελεί μια αρκετά ρεαλιστική 

προσέγγιση με ευρεία εφαρμογή στη βιολογία (Crapse, 2021, Jantarakasem et al., 2020, Murphy 

& Stinziano, 2021, Singh, 2022).  

Ένας από του πιο διαδεδομένους τρόπους ποσοτικοποίησης των επιδράσεων της 

θερμοκρασίας στη φυσιολογία και ειδικότερα στη φυσιολογία ψαριών είναι με χρήση των 

συντελεστών van’t Hoff που εκφράζονται ως τιμές 𝑄10. Συγκεκριμένα, η τιμή 𝑄10 αντιπροσωπεύει 

τον παράγοντα που θα πρέπει να πολλαπλασιαστεί με τον μεταβολικό ρυθμό σε μια γνωστή 

θερμοκρασία για να περιγράψει την μεταβολή του για κάθε αύξηση της θερμοκρασίας κατά 10 
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οC, δηλαδή: 𝑘̇(𝑇) = 𝑘̇(𝑇𝑟𝑒𝑓)𝑄10 
(𝛵−𝑇𝑟𝑒𝑓)/10   (Lloyd & Taylor, 1994) και συνεπώς, από την 

Εξίσωση 3-5 προκύπτει ότι η σχέση της με τη θερμοκρασία Arrhenius είναι 𝑄10 = exp (
10𝑇𝐴

𝑇(𝑇+10)
) 

(Kooijman, 2010). Μάλιστα, επειδή οι θερμοκρασίες για τις οποίες μια τέτοια θερμοκρασιακή 

διόρθωση έχει βιολογική σημασία περιορίζονται σε ένα μικρό εύρος 0 - 40 οC, οι δύο παραπάνω 

προσεγγίσεις είναι πρακτικά πανομοιότυπες. Έτσι, με βάση την Εξίσωση 3-5, θα χρησιμοποιηθεί 

εδώ ο διορθωτικός παράγοντας θερμοκρασίας sA(T) (Εξίσωση 3-6), 

 
𝑠𝐴(𝑇) =

𝑘̇(𝑇)

𝑘̇(𝑇𝑟𝑒𝑓)
= exp (

𝑇𝐴

𝑇𝑟𝑒𝑓
−

𝑇𝐴

𝑇
) 

Εξίσωση 3-6 

 

που θα απεικονίζει τη μεταβολή του ρυθμού στη θερμοκρασία 𝑇 σε σχέση με τη θερμοκρασία 

αναφοράς 𝑇𝑟𝑒𝑓 (εδώ 𝑇𝑟𝑒𝑓  = 293 οΚ). Βάσει ορισμού, ο παράγοντας αυτός ικανοποιεί τη συνθήκη 

𝑠𝐴(𝑇𝑟𝑒𝑓) = 1. 

Καθώς η θερμοκρασία προσεγγίζει τα όρια ανοχής, οι βιολογικοί ρυθμοί προοδευτικά 

ελαττώνονται και τελικά μηδενίζονται με τον θάνατο του οργανισμού. Βασισμένοι στην παραδοχή 

ότι η τεταρτοταγής δομή των ενζύμων που καταλύουν τις κυτταρικές αντιδράσεις μπορεί να 

μεταπέσει σε ανενεργή μορφή κάτω από πολύ υψηλές ή χαμηλές θερμοκρασίες, οι Sharpe και 

DeMichele, 1977 διατύπωσαν μια εκτεταμένη μορφή της εξίσωσης Arrhenius για να περιγράψουν 

την ελάττωση των μεταβολικών ρυθμών στα άκρα του εύρους ανοχής. Σύμφωνα με αυτή, οι 

διάφοροι φυσιολογικοί ρυθμοί μειώνονται εκατέρωθεν του θερμοκρασιακού εύρους, επειδή αυτά 

τα ένζυμα σταδιακά απενεργοποιούνται κάτω από ακραίες θερμοκρασιακές συνθήκες σε μια 

διαδικασία που είναι όμως αντιστρεπτή όταν ο οργανισμός απομακρυνθεί από αυτές τις 

θερμοκρασίες. Οι θερμοκρασίες πέραν των οποίων συμβαίνει αυτό συμβολίζονται με 𝑇𝐿 και 𝑇𝐻 

για το κάτω και άνω όριο του θερμοκρασιακού εύρους, αντίστοιχα. Έτσι, η μείωση των ρυθμών 

σε χαμηλές και υψηλές θερμοκρασίες, ποσοτικοποιείται με πολλαπλασιασμό του βιολογικού 

ρυθμού με το κλάσμα του ενζύμου που παραμένει σε ενεργή κατάσταση σε θερμοκρασία 𝛵.  

Συγκεκριμένα, για θερμοκρασιακή διόρθωση σε χαμηλές θερμοκρασίες το κλάσμα είναι 

𝑠𝐿(𝑇)

𝑠𝐿(𝑇𝑟𝑒𝑓)
 με 𝑠𝐿(𝑇) = (1 + exp (

𝑇𝐴𝐿

𝑇
−

𝑇𝐴𝐿

𝑇𝐿
))

−1
, ενώ σε υψηλές θερμοκρασίες είναι 

𝑠𝛨(𝑇)

𝑠𝛨(𝑇𝑟𝑒𝑓)
 με 

𝑠𝛨(𝑇) = (1 + exp (
𝑇𝐴𝐻

𝑇𝐻
−

𝑇𝐴𝐻

𝑇
))

−1
, όπου οι όροι 𝑇𝐴𝐿 και 𝑇𝐴𝐻 είναι οι ειδο - ειδικές θερμοκρασίες 
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Arrhenius για το ρυθμό μείωσης στα 𝑇𝐿 και 𝑇𝐻, αντίστοιχα (Sharpe & DeMichele, 1977). Κατά 

συνέπεια, για διόρθωση σε όλο το θερμοκρασιακό εύρος, το κλάσμα γίνεται 
𝑠𝐿𝛨(𝑇)

𝑠𝐿𝛨(𝑇𝑟𝑒𝑓)
 με το 

𝑠𝐿𝛨(𝑇) να δίνεται από την Εξίσωση 3-7, ενώ σημειώνεται ότι ο δείκτης ‘+’ υποδεικνύει ότι οι 

όροι exp (
𝑇𝐴𝐿

𝑇
−

𝑇𝐴𝐿

𝑇𝐿
) και exp (

𝑇𝐴𝐻

𝑇𝐻
−

𝑇𝐴𝐻

𝑇
) εφαρμόζονται για 𝑇 < 𝑇𝑟𝑒𝑓 και 𝛵 > 𝑇𝑟𝑒𝑓 αντίστοιχα. 

 
𝑠𝐿𝛨(𝑇) = (1 + exp (

𝑇𝐴𝐿

𝑇
−

𝑇𝐴𝐿

𝑇𝐿
)

+

+ exp (
𝑇𝐴𝐻

𝑇𝐻
−

𝑇𝐴𝐻

𝑇
)

+

)

−1

 
Εξίσωση 3-7 

 

Ενδεικτικά, ένα παράδειγμα της τυπικής καμπύλης Arrhenius που περιλαμβάνει τόσο τη 

γραμμική περιοχή, δηλαδή το θερμοκρασιακό εύρος στο οποίο εφαρμόζεται η κλασική μορφή της 

εξίσωσης,όσο και τη μείωση της βιολογικής επίδοσης περαν των 𝑇𝐿 και 𝑇𝐻 δινεται στην Εικόνα 

3-2. 

 

Εικόνα 3-2 Παράδειγμα καμπύλης Arrhenius:η βιολογική επίδοση αυξάνεται εκθετικά με τη θερμοκρασία για ένα ειδο-

ειδικό θερμοκρασιακό εύρος το οποίο ορίζει τη ‘γραμμική περιοχή’ της εξίσωςης (σκιασμένη ζώνη) ενώ μειώνεται πέρα 

των των θερμοκρασιών 𝑇𝐿 και 𝑇𝐻. 

Figure 3-2 Arrhenius curve example:the biological performance increases exponentially with temperature for a 

species-specific temperature range denoted as the ‘lineral region’ of the equation (shaded area) while it decreases 

beyond the temperatures 𝑇𝐿 and 𝑇𝐻. 
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3.2.3  Προσδιορισμός σωματικής σύστασης 

Η σωματική σύσταση ενός ψαριού περιγράφεται κυρίως από τα ποσοστά του νερού (‘υγρασία’), 

των πρωτεϊνών και των λιπών που περιέχει, των οποίων το άθροισμα καταλαμβάνει περίπου το 

95% της μάζας του (Breck, 2014, Silva et al., 2015). Το υπόλοιπο ποσοστό αφορά κυρίως 

συνεισφορές ανόργανων συστατικών που αναφέρονται ως τέφρα, καθώς και μικρές ποσότητες 

υδατανθράκων, κυρίως γλυκογόνου. Δεδομένης της μικρής συμμετοχής των ανόργανων 

συστατικών και των υδατανθράκων, στο παρόν μοντέλο θα επικεντρωθούμε στα κύρια 

μακρομόρια κάνοντας την παραδοχή ότι η δομική βιομάζα και τα αποθέματα απαρτίζονται 

αποκλειστικά από νερό, πρωτεΐνες και λίπη.  

Όπως περιεγράφηκε και στην ενότητα 3.2.1, η συνολική βιομάζα απαρτίζεται από 

αποθέματα και δομική βιομάζα που είναι γενικευμένες ενώσεις, δηλαδή σύνθετα μείγματα 

χημικών ενώσεων των οποίων η χημική σύσταση δεν μεταβάλλεται. Η σταθερότητα της χημικής 

τους σύστασης είναι μία από τις κεντρικές παραδοχές της θεωρίας DEB και ονομάζεται ‘ισχυρή 

ομοιόσταση’ (Kooijman, 2010). Θεωρητικά μπορούν να οριστούν πολλοί τύποι αποθεμάτων και 

δομικής βιομάζας για να περιγράψουν πολύπλοκα βιολογικά συστήματα σε μεγάλη λεπτομέρεια. 

Ωστόσο, στα ζώα, η επιλογή ενός μόνο αποθέματος και μίας δομικής βιομάζας φαίνεται πως 

ερμηνεύει επαρκώς τη δυναμική των κύριων στοιχείων (C, H, O, N) στο σώμα τους και κατ’ 

επέκταση μεταβολές στη χημική σύσταση της βιομάζας τους. Αυτό οφείλεται στο ότι οι ποσότητες 

των αποθεμάτων και δομικής βιομάζας σε έναν οργανισμό μπορεί να μεταβάλλονται ανάλογα με 

το ισοζύγιο ενέργειας που προσλαμβάνεται και καταναλώνεται. Συνεπώς, παρά τη σταθερότητα 

της χημικής τους σύστασης, η σχετική συνεισφορά τους στη συνολική βιομάζα ενός οργανισμού 

μπορεί να αλλάζει, οδηγώντας έτσι σε μεταβολές στη συνολική σωματική σύσταση.  

Για απλοποίηση των υπολογισμών, θεωρούμε ψάρια που δεν έχουν φτάσει ακόμα την 

ενηλικίωση και συνεπώς δεν αναπαράγονται, συνθήκη που ικανοποιείται για ψάρια σε εκτροφή. 

Εφόσον δεν υπάρχει αναπαραγωγικό απόθεμα, η συνολική βιομάζα τους (𝑀) σε mol είναι 

εξορισμού, βάσει της DEB θεωρίας, το άθροισμα της δομικής βιομάζας (𝑀𝑉) και των αποθεμάτων 

(𝑀𝛦) (Εξίσωση 3-8). Σημειώνεται επιπλέον ότι τα 𝑀𝑉 και 𝑀𝐸, που αποτελούν αφηρημένες 

ποσότητες, συνδέονται με το δομικό όγκο ως 𝑀𝑉 = [𝑀𝑉]𝑉 και 𝑀𝛦 = [𝑀𝛦]𝑉 όπου [𝑀𝑉] και [𝑀𝐸] 

είναι αντίστοιχα η δομική και αποθεματική βιομάζα ανά μονάδα όγκου (mol cm-3).  
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𝑀 = 𝑀𝑉 + 𝑀𝐸 Εξίσωση 3-8 

Ένα σημαντικό χαρακτηριστικό της βιομάζας είναι ότι το μεγαλύτερο μέρος της 

καταλαμβάνεται από νερό σε ποσοστό μάλιστα που για τα ζώα κυμαίνεται συνήθως μεταξύ 70-

90% (Breck, 2014). Επειδή το βιοενεργητικό πλαίσιο της DEB βασίζεται σε ισοζύγια ενέργειας 

και μάζας μπορούμε να προσδιορίσουμε αυτή την υδάτινη μάζα των οργανισμών 

αντιμετωπίζοντάς την σαν ένα οποιοδήποτε άλλο συστατικό της βιομάζας κατά τη μαθηματική 

της περιγραφή. Έτσι, η συνολική βιομάζα μπορεί να εκφραστεί είτε ως νωπή βιομάζα εάν 

συμπεριλαμβάνει και τη μάζα του νερού, είτε ως ξηρή βιομάζα εάν από τους υπολογισμούς 

αφαιρεθεί το νερό. Για τον υπολογισμό λοιπόν του νωπού και ξηρού βάρους, τα 𝑀𝑉 και 𝑀𝐸 θα 

πρέπει να πολλαπλασιαστούν με τα αντίστοιχα μοριακά βάρη, συγκεκριμένα με τους συντελεστές 

(𝑤∗𝑤) για το νωπό και (𝑤∗𝑑) για το ξηρό βάρους όπου το σύμβολο «*» αναφέρεται είτε στη δομική 

βιομάζα είτε στα αποθέματα. Βάσει αυτών, το νωπό και ξηρό βάρος περιγράφονται μέσω της 

Εξίσωσης 3-8 ως:  

 
𝑊𝑤 = 𝑤𝑉𝑤𝑀𝑉 + 𝑤𝐸𝑤𝑀𝐸 Εξίσωση 3-9 

 𝑊𝑑 = 𝑤𝑉𝑑𝑀𝑉 + 𝑤𝐸𝑑𝑀𝐸 
Εξίσωση 3-10 

Προκύπτει λοιπόν ότι αν τα διάφορα μοριακά βάρη για τη δομική βιομάζα και τα 

αποθέματα είναι γνωστά τότε μπορεί να υπολογιστεί το περιεχόμενο σε νερό ενός ψαριού. Αυτό 

γίνεται ως η διαφορά μεταξύ νωπού και ξηρού βάρους σύμφωνα με την Εξίσωση 3-11 και στη 

συνέχεια, σε συνδυασμό με την Εξίσωση 3-9, μπορεί να εκφραστεί ως κλάσμα του συνολικού 

βάρους, δηλαδή ως 𝑊𝛨/𝑊𝑤. 

 𝑊𝛨 =  𝑊𝑤 − 𝑊𝑑 =  𝑤𝑉𝑤𝑀𝑉 + 𝑤𝐸𝑤𝑀𝐸 − 𝑤𝑉𝑑𝑀𝑉 − 𝑤𝐸𝑑𝑀𝐸

=  𝑀𝑉(𝑤𝑉𝑤 − 𝑤𝑉𝑑) + 𝑀𝐸(𝑤𝐸𝑤 − 𝑤𝐸𝑑) 

Εξίσωση 3-11 

Η δομική βιομάζα και τα αποθέματα χαρακτηρίζονται επίσης από την ειδική πυκνότητα 𝑑∗ που 

εκφράζει το λόγο της μάζας τους ανά μονάδα όγκου (g cm-3). Έτσι ορίζονται για τη νωπή βιομάζα 

οι ειδικές πυκνότητες 𝑑𝑉𝑤 και 𝑑𝛦𝑤 και για την ξηρή οι 𝑑𝑉𝑑 και 𝑑𝐸𝑑 για τις οποίες ισχύουν οι 

ισότητες 
𝑤𝑉𝑑

𝑤𝑉𝑤
=  

𝑑𝑉𝑑

𝑑𝑉𝑤
 και 

𝑤𝐸𝑑

𝑤𝐸𝑤
=  

𝑑𝐸𝑑

𝑑𝐸𝑤
 (Kooijman, 2010).  
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Η ειδική πυκνότητα του νερού είναι 1 g cm-3, ενώ προσεγγιστικά θεωρείται ότι και η ειδική 

πυκνότητα της νωπής βιομάζας ισούται με αυτή του νερού, δηλαδή 𝑑𝑉𝑤 = 𝑑𝐸𝑤 = 1 g cm-3. Όσον 

αφορά στα μοριακά βάρη της ξηρής δομικής βιομάζας και των αποθεμάτων, αυτά υπολογίζονται 

από τους χημικούς δείκτες τους για τα τέσσερα βασικά στοιχεία (𝑛𝑂𝑉, 𝑛𝐻𝑉, 𝑛𝑁𝑉 για τη δομική 

βιομάζα, 𝑛𝑂𝐸, 𝑛𝐻𝐸, 𝑛𝑁𝐸 για τα αποθέματα, και 𝑛𝐶𝑉 = 𝑛𝐶𝐸 = 1 εξ’ ορισμού) ως (Kooijman, 2010): 

 
𝑤𝑉𝑑 = 12 + 𝑛𝛨𝑉 +  16𝑛𝑂𝑉 + 14𝑛𝛮𝑉 Εξίσωση 3-12 

 𝑤𝐸𝑑 = 12 + 𝑛𝛨𝛦 +  16𝑛𝛰𝛦 + 14𝑛𝛮𝛦 Εξίσωση 3-13 

Οι παραπάνω εξισώσεις χρησιμοποιούνται στην εκτίμηση των 𝑑𝑉𝑑 και 𝑑𝐸𝑑 που απαιτούνται για 

τον υπολογισμό του περιεχομένου της βιομάζας σε υγρασία.  

Χρησιμοποιώντας μια παρόμοια προσέγγιση, μπορούμε να περιγράψουμε οποιοδήποτε 

άλλο συστατικό της βιομάζας ως κλάσμα του συνολικού βάρους. Έστω λοιπόν ότι 𝐴 είναι κάποιο 

συστατικό της βιομάζας, όπως πρωτεΐνες, λίπη ή υδατάνθρακες και 𝑀𝐴 η ποσότητά του στον 

οργανισμό εκφρασμένη συγκριτικά με αυτή του μορίου του άνθρακα (C-mol). Ανά πάσα στιγμή, 

κατά αντιστοιχία με την Εξίσωση 3-8, η συνολική ποσότητα 𝑀𝐴 στον οργανισμό θα είναι ίση με 

το άθροισμα του συστατικού στη δομική βιομάζα και στα αποθέματα (Εξίσωση 3-14). 

 
𝑀𝐴 = 𝑀𝐴𝑉 + 𝑀𝐴𝐸 Εξίσωση 3-14 

Κάνουμε επίσης την παραδοχή ότι το 𝛢 είναι μια γενικευμένη ένωση και συνεπώς θα έχει 

σταθερή σύσταση είτε βρίσκεται στη δομική βιομάζα είτε στα αποθέματα. Πρακτικά αυτό 

σημαίνει πως απαντώνται οι ίδιοι ‘τύποι’ γενικών ζωικών πρωτεϊνών και λιπών σε ολόκληρο το 

σώμα του οργανισμού. Θεωρώντας 𝑤𝛢 το μοριακό βάρος του 𝛢, προκύπτει από την Εξίσωση 3-14 

ότι το βάρος του θα υπολογίζεται βάσει της Εξίσωσης 3-15. Διευκρινίζεται επίσης ότι επειδή στο 

εν λόγω μοντέλο το 𝐴 αναφέρεται σε πρωτεΐνες ή λίπη που είναι σε άνυδρες μορφές, δεν έχει 

νόημα να ορίσουμε ξεχωριστά μοριακά βάρη για ‘νωπό’ και ‘ξηρό’ 𝛢. Ωστόσο, πιθανή επέκταση 

του μοντέλου για υπολογισμό άλλων ουσιών ίσως απαιτήσει έναν τέτοιο διαχωρισμό. 

 
𝑊𝛢 = 𝑤𝛢𝑀𝐴𝑉 + 𝑤𝛢𝑀𝐴𝐸 Εξίσωση 3-15 
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Στη συνέχεια, το κλάσμα του βάρους (𝑊𝛢) της ουσίας 𝛢 στο συνολικό βάρος του ψαριού 

ορίζεται ως 
𝑊𝛢

𝑊𝑤
 και 

𝑊𝛢

𝑊𝑑
 για το νωπό και ξηρό βάρος αντίστοιχα. Αναλύοντας περαιτέρω το 

συλλογισμό για το ξηρό βάρος, από τις τις Εξισώσεις 3-10 και 3-15 έχουμε: 

 𝑊𝛢

𝑊𝑑
=  

𝑤𝛢(𝑀𝛢𝑉 + 𝑀𝛢𝐸)

𝑤𝑉𝑑𝑀𝑉 + 𝑤𝐸𝑑𝑀𝐸
 Εξίσωση 3-16 

Πολλαπλασιάζοντας και τα δύο μέλη της Εξίσωσης 3-16 με το γινόμενο 𝑀𝑉𝑀𝐸, προκύπτει 

η Εξίσωση 3-17. 

 𝑊𝛢

𝑊𝑑
=  

𝑀𝑉𝑀𝐸𝑤𝛢(𝑀𝛢𝑉 + 𝑀𝛢𝐸)

𝑀𝑉𝑀𝐸(𝑤𝑉𝑑𝑀𝑉 + 𝑤𝐸𝑑𝑀𝐸)

=  
𝑀𝑉𝑀𝐸𝑤𝛢𝑀𝛢𝑉

𝑀𝑉𝑀𝐸(𝑤𝑉𝑑𝑀𝑉 + 𝑤𝐸𝑑𝑀𝐸)
+ 

𝑀𝑉𝑀𝐸𝑤𝛢𝑀𝛢𝐸

𝑀𝑉𝑀𝐸(𝑤𝑉𝑑𝑀𝑉 + 𝑤𝐸𝑑𝑀𝐸)

=
𝑀𝛢𝑉

𝑀𝑉

𝑀𝑉𝑤𝛢

(𝑤𝑉𝑑𝑀𝑉 + 𝑤𝐸𝑑𝑀𝐸)
+  

𝑀𝛢𝐸

𝑀𝐸

𝑀𝐸𝑤𝛢

(𝑤𝑉𝑑𝑀𝑉 + 𝑤𝐸𝑑𝑀𝐸)

=
𝑤𝛢

𝑤𝑉𝑑𝑀𝑉 + 𝑤𝐸𝑑𝑀𝐸
(
𝑀𝛢𝑉

𝑀𝑉
𝑀𝑉 +  

𝑀𝛢𝐸

𝑀𝐸
𝑀𝐸) 

 

Εξίσωση 3-17 

Οι όροι 
𝑀𝛢𝑉

𝑀𝑉
 και 

𝑀𝛢𝐸

𝑀𝐸
 αναφέρονται στην πυκνότητα του συστατικού 𝐴, δηλαδή στην 

ποσότητά του σε mol σε σχέση με τη δομική βιομάζα (𝑚𝐴𝑉 =  
𝑀𝐴𝑉

𝑀𝑉
) και τα αποθέματα (𝑚𝐴𝛦 =

𝑀𝐴𝐸

𝑀𝐸
). Εξ ορισμού, εφόσον τα 𝑉 και 𝐸 έχουν σταθερή σύσταση, η πυκνότητα του 𝛢 θα είναι επίσης 

σταθερή και μπορεί να υπολογιστεί για γνωστή σύσταση των 𝑉 και 𝐸. Μετατρέποντας αυτές τις 

πυκνότητες σε γραμμάρια πολλαπλασιάζοντας με τα αντίστοιχα μοριακά βάρη προκύπτουν οι πιο 

εύληπτοι όροι 𝜃𝐴𝑉 =  
𝑤𝐴 𝑀𝐴𝑉

𝑤𝑉𝑑 𝑀𝑉
 και 𝜃𝐴𝐸 =  

𝑤𝐴 𝑀𝐴𝐸

𝑤𝛦𝑑 𝑀𝛦
 που εκφράζουν το κλάσμα της ουσίας 𝐴 στο βάρος 

των 𝑉 και 𝐸, στη μορφή, δηλαδή, που χρησιμοποιείται στις μελέτες σωματικής σύστασης στα 

ψάρια.  

Η μαθηματική περιγραφή της σωματικής σύστασης στα ψάρια ενσωματώνει 

υπολογισμούς για τα ποσοστά υγρασίας, πρωτεϊνών και λιπών στη συνολική βιομάζα. Μιας και η 

προσέγγιση για την εκτίμηση της υγρασίας έχει ήδη περιγραφεί, επικεντρωνόμαστε στη συνέχεια 

στον υπολογισμό των ποσοστών πρωτεϊνών και λιπών. Κατά αντιστοιχία με τα παραπάνω, για τις 

πρωτεΐνες (𝑃𝑟), ορίζονται το μοριακό βάρος των πρωτεϊνών 𝑤𝑃𝑟, η πυκνότητά τους στη δομική 
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βιομάζα (𝑚𝑃𝑟𝑉), η πυκνότητά τους στα αποθέματα (𝑚𝑃𝑟𝑉), το κλάσμα του βάρους τους στη 

δομική βιομάζα 𝜃𝑃𝑟𝑉 =  
𝑤𝑃𝑟 𝑀𝑃𝑟𝑉

𝑤𝑉𝑑 𝑀𝑉
, και το κλάσμα του βάρους τους στα αποθέματα 𝜃𝑃𝑟𝛦 =

 
𝑤𝑃𝑟 𝑀𝑃𝑟𝛦

𝑤𝐸𝑑 𝑀𝛦
. Αντίστοιχα για τα λίπη (L), ορίζονται τα 𝑤𝐿, 𝑚𝐿𝑉, 𝑚𝐿𝑉, 𝜃𝐿𝑉 =  

𝑤𝐿 𝑀𝐿𝑉

𝑤𝑉𝑑 𝑀𝑉
 και 𝜃𝐿𝛦 =

 
𝑤𝐿 𝑀𝐿𝛦

𝑤𝐸𝑑 𝑀𝛦
. Ισχύουν δε, οι εξ ορισμού φυσικοί περιορισμοί 𝜃𝑃𝑟𝑉 +  𝜃𝐿𝑉 = 1 και 𝜃𝑃𝑟𝛦 +  𝜃𝐿𝛦 = 1.  

Για τον υπολογισμό των παραπάνω μοριακών βαρών χρησιμοποιούμε τις εξισώσεις για 

τυπικά ζωικά λίπη και πρωτεΐνες (Kooijman, 2010, Torabizadeh, 2011). Με αυτήν την παραδοχή, 

ο γενικευμένος τύπος σε C-mol για τις πρωτεΐνες είναι CH1.61O0.33N0.48 και για τα λίπη CH1.92O0.12 

και επομένως το μοριακό βάρος των πρωτεϊνών υπολογίζεται σε 𝑤𝑃𝑟 = 25,61 g mol-1 και των 

λιπών σε 𝑤𝑃𝑟 = 15,84 g mol-1. Η ενεργειακή απόδοση δε των τυπικών ζωικών μακρομορίων 

ανέρχεται σε 23,6 kj g-1 για τις πρωτεΐνες και 39 kj g-1 για τα λίπη (Schrama et al., 2018), τα οποία 

πολλαπλασιασμένα με τα αντίστοιχα μοριακά βάρη δίνουν το χημικό δυναμικό των πρωτεϊνών 

(𝜇𝑃𝑟 ) και λιπών (𝜇𝐿) (μονάδες j mol-1).  

Βάσει αυτών, το χημικό δυναμικό της δομικής μάζας (𝜇𝑉) και των αποθεμάτων (𝜇𝛦) 

περιγράφεται από το άθροισμα της ενέργειας των πρωτεϊνών και λιπών που απαρτίζουν ένα mol 

δομικής μάζας και αποθεμάτων αντίστοιχα, και άρα ορίζεται από τις Εξισώσεις 3-18, 3-19.  

 
𝜇𝑉 =  𝜇𝑃𝑟𝑚𝑃𝑟𝑉 + 𝜇𝐿𝑚𝐿𝑉 Εξίσωση 3-18 

 𝜇𝐸 =  𝜇𝑃𝑟𝑚𝑃𝑟𝐸 + 𝜇𝐿𝑚𝐿𝐸 Εξίσωση 3-19 

Οι παραπάνω παράγραφοι περιγράφουν τη θεωρητική αποδόμηση της βιομάζας ενός 

ψαριού σε τρία κύρια συστατικά, την υγρασία, τις πρωτεΐνες και τα λίπη. Οι διάφοροι συντελεστές 

που αναφέρθηκαν, όπως τα μοριακά βάρη, οι ειδικές πυκνότητες και τα χημικά δυναμικά, είναι 

παράμετροι που μπορούν να εκτιμηθούν από πειραματικά δεδομένα, όπως περιγράφεται στην 

παράγραφο 3.2.4. Σημειώνεται ότι για αυτό απαιτούνται δεδομένα κάτω από διαφορετικά τροφικά 

επίπεδα, ενώ είναι ιδιαίτερα χρήσιμες οι μετρήσεις υπό συνθήκες ασιτίας, καθώς παρέχουν 

πληροφορίες για την πυκνότητα των αποθεμάτων. 
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3.2.4 Εκτίμηση παραμέτρων 

Η διαδικασία εκτίμησης των DEB παραμέτρων περιγράφεται εκτενώς στο άρθρο των Marques et 

al. (2019) αλλά και στο εγχειρίδιο της διαδικτυακής πλατφόρμας της DEB θεωρίας Add-My-Pet4, 

και βασίζεται στην ταυτόχρονη εκτίμηση όλων των παραμέτρων από ένα σύνολο δεδομένων που 

σχετίζονται με τη φυσιολογία, τη μορφολογία, και τον κύκλο ζωής των ειδών. Στην παρούσα 

εργασία, χρησιμοποιήθηκε η μέθοδος Simplex Nead-Melder και φίλτρα που εμποδίζουν τις 

παραμέτρους να πάρουν τιμές εκτός των φυσικώς επιτρεπόμενων ορίων. Η μέθοδος βασίζεται 

στην ελαχιστοποίηση του σφάλματος της συνάρτησης: 

 

𝐹 = ∑ ∑ 𝑤𝑖𝑗

(𝑑𝑖𝑗 −  𝑝𝑖𝑗)2

𝑑𝑖
2 + 𝑝𝑖

2

𝑛𝑖

𝑗=1

𝑛

𝑖=1

 
Εξίσωση 3-20 

όπου 𝑛 είναι ο αριθμός των διαφορετικών σετ δεδομένων, 𝑛𝑖 ο αριθμός των σημείων σε 

κάθε σετ 𝑖, 𝑤𝑖𝑗 είναι συντελεστές βαρύτητας, 𝑑𝑖𝑗 είναι οι τιμές των δεδομένων, 𝑝𝑖𝑗 είναι οι τιμές 

των προβλέψεων, 𝑑𝑖 =  𝑛𝑖
−1 ∑ 𝑑𝑖𝑗

𝑛𝑖
𝑗=1  είναι η μέση τιμή του σετ δεδομένων 𝑖 και 𝑝𝑖 =

 𝑛𝑖
−1 ∑ 𝑝𝑖𝑗

𝑛𝑖
𝑗=1  είναι η μέση τιμή των προβλεπόμενων τιμών για το σετ δεδομένων 𝑖 (Marques et 

al., 2019).  

Επίσης, η προσαρμογή των δεδομένων (goodness of fit) ποσοτικοποιήθηκε με το μέσο 

σχετικό σφάλμα (Mean Relative Error, MRE) και το συμμετρικό μέσο τετραγωνικό σφάλμα 

(Symmetric Mean Squared Error, SMSE). Σύμφωνα με τους (Marques et al., 2019), για τον 

προσδιορισμό του MRE αρχικά υπολογίστηκε το σχετικό σφάλμα (Relative Error, RE) για κάθε 

σετ δεδομένων 𝑖, ως 𝑅𝐸𝑖 =  ∑
𝑤𝑖𝑗

𝑤𝑖

𝑛𝑖
𝑗=1

|𝑝𝑖𝑗−𝑑𝑖𝑗|

|𝑑𝑖|
 και στη συνέχεια ο μέσος όρος 𝑀𝑅𝐸 =

1

𝑛́
∑ 𝑅𝐸𝑖

𝑛́
𝑖=1  

των 𝑛́ σετ δεδομένων τα οποία έχουν θετικούς συντελεστές βαρύτητας (𝑤𝑖 > 0). Παρομοίως, για 

τον προσδιορισμό του SMSE, υπολογίστηκε αρχικά το συμμετρικό τετραγωνικό σφάλμα 

(Symmetric Squared Error, SSE) για κάθε σετ δεδομένων ως 𝑅𝐸𝑖 =  ∑
𝑤𝑖𝑗

𝑤𝑖

𝑛𝑖
𝑗=1

(𝑝𝑖𝑗−𝑑𝑖𝑗)2

𝑑𝑖
2+𝑝𝑖

2  και στη 

συνέχεια ο μέσος όρος 𝑆𝑀𝑆𝐸 =
1

𝑛́
∑ 𝑆𝑆𝐸𝑖

𝑛́
𝑖=1 . Σημειώνεται ότι το SMSE παίρνει τιμές στο 

διάστημα [0,1] και το MRE στο διάστημα [0, ∞), ενώ και στις δύο περιπτώσεις το 0 σημαίνει 

τέλεια προσαρμογή στα δεδομένα. 

                                                 
4 (https://add-my-pet.github.io/DEBportal/docs/AmPestimation.html) 
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Ανάλογα με τον τύπο και την πολυπλοκότητα τον δεδομένων που μπορεί να 

χρησιμοποιηθούν στη διαδικασία εκτίμησης παραμέτρων, αυτά χαρακτηρίζονται είτε ως 

σημειακά (zero-variate), είτε ως μονομεταβλητά (uni-variate). Τα πρώτα αποτελούνται από μια 

και μοναδική τιμή ενός χαρακτηριστικού που μπορεί να αφορά σε πληροφορίες του κύκλου ζωής, 

όπως για παράδειγμα η ηλικία και το μέγεθος, στα οποία πραγματοποιούνται μεταβάσεις μεταξύ 

των διάφορων αναπτυξιακών σταδίων, ενώ τα μονομεταβλητά είναι δεδομένα που περιλαμβάνουν 

πολλές τιμές μιας συγκεκριμένης μεταβλητής όπως για παράδειγμα χρονοσειρές αύξησης, 

αναπαραγωγής, κατανάλωσης τροφής, κατανάλωσης οξυγόνου και παραγωγής μεταβολικών 

παραπροϊόντων υπό διαφορετικές συνθήκες. Στην παρούσα μελέτη χρησιμοποιήθηκαν και οι δύο 

τύποι δεδομένων που προήλθαν από τη βιβλιογραφία, αλλά και από τα πειράματα που 

περιγράφηκαν στο Κεφάλαιο 2. Ειδικότερα, συμπεριλήφθηκαν σετ δεδομένων σε υψηλές 

θερμοκρασίες, για να καταστεί δυνατή η εκτίμηση των παραμέτρων Arrhenius, αλλά και δεδομένα 

κάτω από ποικίλες διατροφικές συνθήκες, συμπεριλαμβανομένης και της ασιτίας, για να 

εκτιμηθούν οι παράμετροι που απαιτούνται για τον προσδιορισμό της σωματικής σύστασης.  

Όσον αφορά στα φίλτρα, αυτά εφαρμόστηκαν για να διασφαλίσουν ότι όλες οι παράμετροι 

λάμβαναν θετικές τιμές, καθώς και ότι δεν παραβιάζονταν φυσικά όρια παραμέτρων που ορίζονται 

στο εύρος [0, 1], όπως για παράδειγμα η λειτουργική απόκριση 𝑓. Παράμετροι για τις οποίες δεν 

υπήρχε επαρκής πληροφορία και δεν μπόρεσαν να εκτιμηθούν, όπως οι 𝜅𝑅, 𝑘𝑗 και οι χημικοί 

δείκτες των στοιχείων, χρησιμοποιήθηκαν οι προκαθορισμένες τιμές που αποδίδονται τυπικά για 

τους Ακτινοπτερύγιους ιχθείς (AmP, 2022). Όπου πραγματοποιήθηκε ψηφιοποίηση δεδομένων 

από δημοσιευμένα γραφήματα αυτό έγινε με το ελεύθερο λογισμικό WebPlotDigitalizer (Rohatgi, 

2021). Η παραμετροποίηση έγινε σε περιβάλλον προγραμματισμού MATLAB ενώ 

χρησιμοποιήθηκε και το ελεύθερο λογισμικό DEBtool (DEBtool, 2021). 

3.2.5 Επαλήθευση μοντέλων 

Μετά την παραμετροποίηση των μοντέλων ακολούθησε η επαλήθευσή τους με δεδομένα 

παραγωγής από πραγματικές συνθήκες εκτροφής σε ιχθυοκλωβούς. Τα δεδομένα αφορούν 

μηνιαίες χρονοσειρές βάρους και κατανάλωσης τροφής για τα δύο είδη (Stavrakidis-Zachou et al., 

2019, 2021a). Παρουσιάζονται εδώ τέσσερις τέτοιες χρονοσειρές δεδομένων για το λαβράκι και 

δύο για τον κρανιό. Οι μέσοι ημερήσιοι ρυθμοί κατανάλωσης τροφής υπολογίστηκαν ως η 

συνολική τροφή που ταΐστηκε ανά κλωβό μεταξύ καταγραφών διαιρεμένη με τον αριθμό των 
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ψαριών του κλωβού και τον αριθμό ημερών μεταξύ μετρήσεων βάρους. Η μέση μηνιαία 

επιφανειακή θερμοκρασία για την κάθε περίοδο εκτροφής χρησιμοποιήθηκε στη συνέχεια για την 

προσομοίωση της αύξησης των ψαριών και έπειτα οι προβλέψεις των μοντέλων συγκρίθηκαν με 

τα δεδομένα πεδίου.  

Στην ιχθυοκαλλιέργεια υπάρχει σημαντική διαφοροποίηση στις επιδόσεις μεταξύ ατόμων, 

ακόμα και αν αυτά προέρχονται από έναν μικρό αριθμό γεννητόρων (Chistiakov et al., 2005). Οι 

διαφορές αυτές οφείλονται τόσο σε γενετικούς, όσο και σε περιβαλλοντικούς παράγοντες και 

εκφράζονται φαινοτυπικά μεταξύ άλλων ως διαφορές στο τελικό μέγεθος και την ηλικία 

μετάβασης μεταξύ αναπτυξιακών σταδίων. Για να αντικατοπτριστούν αυτές οι διαφορές κατά την 

επαλήθευση των μοντέλων, εισάχθηκε μια μορφή δι-ατομικής μεταβλητότητας στις 

προσομοιώσεις. Αυτό έγινε μέσω κατανομής των ατόμων σε διακριτές ομάδες που διαφέρουν σε 

κάποιες από τις τιμές των DEB παραμέτρων τους, αλλά και στο αρχικό τους βάρος. Συγκεκριμένα, 

υποθέτουμε ότι οι τιμές των παραμέτρων διαφέρουν μεταξύ των ατόμων σύμφωνα με τους 

κανόνες συμμεταβολής που εφαρμόζονται μεταξύ διαφορετικών ειδών (Kooijman, 2010), αλλά 

σε ένα στενότερο εύρος μεταβολής. Η συμμεταβολή των παραμέτρων μεταξύ ειδών γίνεται μέσω 

του μεγεθυντικού παράγοντα 𝑧 = 𝐿𝑚/𝐿𝑚
𝑟𝑒𝑓

, όπου 𝐿𝑚 = 𝜅{𝑝̇𝐴𝑚}/[𝑝̇𝛭] είναι το μέγιστο δομικό 

μήκος του είδους και 𝐿𝑚
𝑟𝑒𝑓

= 1 𝑐𝑚 είναι ένα μέγιστο δομικό μήκος αναφοράς. Σύμφωνα με τους 

κανόνες συμμεταβολής, μόνο οι παράμετροι που σχετίζονται με τη φυσική δομή του οργανισμού 

εξαρτώνται από το μέγιστο μέγεθος, οι οποίες είναι οι: {𝑝̇𝐴𝑚}, 𝐸𝐻
𝑏 , 𝐸𝐻

𝑝
, ℎ̈𝑎. Επομένως, για δύο είδη 

αυτές οι παράμετροι σχετίζονται μεταξύ τους ως: {𝑝̇𝐴𝑚
2 } = 𝑧{𝑝̇𝐴𝑚

1 }, 𝐸𝐻2
𝑏 = 𝑧3𝐸𝐻1

𝑏 , 𝐸𝐻2
𝑝

= 𝑧3𝐸𝐻1
𝑝

 

και ℎ̈𝑎
2 = 𝑧ℎ̈𝑎

1 . 

Στην περίπτωση της δι-ατομικής μεταβλητότητας ορίζουμε τον παράγοντα 𝜁 = 𝑧/𝑧0 =

𝐿𝑚/𝐿𝑚
0 , όπου 𝑧0 και 𝐿𝑚

0  είναι ο μεγεθυντικός παράγοντας και το μέγιστο δομικό μήκος του 

ατόμου αναφοράς, δηλαδή του ατόμου που φέρει τις παραμέτρους που εκτιμήθηκαν. Έτσι, κάθε 

άτομο σχετίζεται με το άτομο αναφοράς ως: {𝑝̇𝐴𝑚} = 𝜁{𝑝̇𝐴𝑚
0 }, 𝐸𝐻

𝑏 = 𝜁3𝐸𝐻0
𝑏

, 𝐸𝐻
𝑝

= 𝜁3𝐸𝐻0
𝑝

, και ℎ̈𝑎 =

𝜁ℎ̈𝑎
0
. Στις προσομοιώσεις, αντιστοιχήθηκε κάθε άτομο με μια διαφορετική τιμή του παράγοντα 𝜁 

που πάρθηκε τυχαία από μια κανονική κατανομή με μέση τιμή ένα και τυπική απόκλιση 𝜎/𝑧0. 

Συνολικά, για κάθε χρονοσειρά δεδομένων προσομοιώθηκαν 500 τέτοια άτομα (500 

προσομοιώσεις Monte Carlo), στις οποίες μάλιστα και το αρχικό βάρος (𝑊0) διέφερε, παίρνοντας 

τυχαίες τιμές από μια κανονική κατανομή με μέση τιμή την τιμή της πρώτης μέτρησης βάρους. Οι 
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συντελεστές μεταβλητότητας των κατανομών από τις οποίες τυχαία επιλέγονται τιμές των 𝜁 και 

𝑊0 είναι αντίστοιχα 𝑐𝑣 = 0,05 και 𝑐𝑣 = 0,1. 

3.3 Προσομοιώσεις 

3.3.1 Σωματική σύσταση 

Από την προσέγγιση που περιεγράφηκε για την εκτίμηση της σωματικής σύστασης προκύπτει ότι 

αλλαγές στη σχετική αφθονία των αποθεμάτων στο σύνολο της βιομάζας μεταφράζονται σε 

αλλαγές στη συνολική σωματική σύσταση όσον αφορά τα επίπεδα υγρασίας, πρωτεϊνών και 

λιπών. Εδώ διερευνώνται αυτές οι ιδιότητες μέσω προσομοιώσεων χρησιμοποιώντας τις 

παραμέτρους των μοντέλων που εκτιμήθηκαν. Συγκεκριμένα, θεωρήθηκε 𝑒 η σχετική (υπό 

κλίμακα) πυκνότητα των αποθεμάτων.  

 
𝑒 =

[𝐸]

[𝐸𝑚]
= 𝑚𝐸/𝑚𝐸𝑚 Εξίσωση 3-21 

Η σχετική πυκνότητα 𝑒 αποτελεί ένα μέτρο της κατάστασης των ενεργειακών αποθεμάτων αφού 

εκφράζει το ποσοστό αποθεμάτων που διαθέτει ένας οργανισμός σε σχέση με το μέγιστο. 

Συνεπώς, βάσει των διατυπώσεων της ενότητας 3.2.3 η σωματική σύσταση αναμένεται να αλλάζει 

κάτω από διαφορετικά 𝑒 και γι’ αυτό το λόγο πραγματοποιήθηκαν προσομοιώσεις προβλέποντας 

τη σωματική σύσταση των δύο ειδών στο πεδίο ορισμού της 𝑒 ([0,1]). Ως μέτρο περαιτέρω 

επαλήθευσης του μοντέλου παρατίθενται για σύγκριση και οι τιμές που προσδιορίστηκαν 

πειραματικά στο Κεφάλαιο 2. 

Επίσης, μελετήθηκε η συνδυαστική επίδραση της θερμοκρασίας και της λειτουργικής 

απόκρισης (η οποία αποτελεί μέτρο της διαθεσιμότητας τροφής και άρα σε σταθερό περιβάλλον 

ισχύει 𝑒 = 𝑓) στη σωματική σύσταση με προσομοιώσεις για τιμές του 𝑓 μεταξύ 0 και 1 εντός του 

εύρους θερμοκρασιακής ανοχής. Τέλος, παρουσιάζονται παραδείγματα που απεικονίζουν τη 

χρονική διάσταση αυτών των μεταβολών υπό συνθήκες υψηλής (𝑓 = 1) και χαμηλής (𝑓 = 0,1) 

διαθεσιμότητα τροφής. Δεδομένου ότι οι τάσεις στις παραπάνω προσομοιώσεις ήταν παρόμοιες 

για τα δύο είδη, παρατίθενται μόνο τα αποτελέσματα για το λαβράκι. 
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3.3.2 Οξεία θερμική καταπόνηση 

Σε αυτή την ενότητα παρουσιάζεται μια προσέγγιση περιγραφής των ανώτατων θερμικών ορίων 

των ψαριών με βιοενεργητικούς όρους. Κεντρική ιδέα σε αυτή την προσέγγιση είναι η έννοια της 

ενεργειακά περιοριστικής ανοχής στην καταπόνηση. Πρόκειται για μια εδραιωμένη βιοενεργητική 

αντίληψη όσον αφορά τη χρόνια καταπόνηση και τις επιπτώσεις της ισορροπίας ενέργειας στην 

αρμοστικότητα των οργανισμών, δηλαδή την επιτυχία τους για επιβίωση και αναπαραγωγή, που 

με τη σειρά της αντανακλά την καταλληλόλητα των προσαρμογών που έχουν εξελίξει για το 

συγκεκριμένο περιβάλλον στο οποίο διαβιούν (Haider et al., 2020, McCue et al., 2017, Sokolova 

et al., 2012), ωστόσο σε αυτή την παράγραφο επεκτείνουμε το συλλογισμό και σε συνθήκες οξείας 

καταπόνησης για να περιγράψουμε τα ανώτερα όρια θερμικής ανοχής. Συγκεκριμένα, ο 

ισχυρισμός που θα αναλυθεί παρακάτω είναι ότι η ανώτατη θερμοκρασία ανοχής κατά τη διάρκεια 

οξέος θερμικού πλήγματος εντοπίζεται στο σημείο τομής των ενεργειακών απαιτήσεων για τη 

διατήρηση και την ικανότητα παροχής ενέργειας από τον οργανισμό, δηλαδή τη διαθέσιμη 

ενέργεια. 

Η ικανότητα των ενζύμων να καταλύουν αντιδράσεις του μεταβολισμού εξαρτάται από τη 

γεωμετρία τους και ειδικότερα από τη δομή του ενεργού κέντρου του ενζύμου, όπου έρχονται σε 

επαφή με τα υποστρώματα της αντίδρασης. Συχνά, οι οργανισμοί φέρουν πολλές εκδοχές ενός 

ενζύμου (ισοένζυμα) τα οποία καταλύουν την ίδια αντίδραση, αλλά διαφέρουν στην τρισδιάστατη 

διαμόρφωσή τους (τριτοταγής δομή) και εμφανίζουν διαφορετική θερμοευαισθησία. Κατά το 

θερμικό εγκλιματισμό, οι οργανισμοί μπορούν να προσαρμόσουν την ενζυμική τους ικανότητα 

αλλάζοντας τη γεωμετρία των ενζύμων τους, ρυθμίζοντας δηλαδή προς τα πάνω εκείνα τα 

ισοένζυμα που έχουν καλύτερη θερμική ευαισθησία στη θερμοκρασία εγκλιματισμού (Jones et 

al., 2020, Maffucci et al., 2020, Somero, 2004). Ωστόσο αυτή η διαδικασία απαιτεί σημαντικό 

χρόνο που κυμαίνεται από μέρες μέχρι εβδομάδες. Στην περίπτωση θερμικού πλήγματος μικρής 

διάρκειας, της τάξης των λεπτών, ο οργανισμός δεν προλαβαίνει να προσαρμόσει τους ενζυμικούς 

του μηχανισμούς, και συνεπώς η ικανότητά του να επιτελεί μεταβολικό έργο περιορίζεται από την 

κατάσταση στην οποία βρισκόταν κατά την έναρξη της θερμικής πρόκλησης. Με αυτό το 

σκεπτικό, εδώ γίνεται η παραδοχή ότι κατά τη διάρκεια οξέος θερμικού πλήγματος η ικανότητα 

κινητοποίησης ενέργειας από τα αποθέματα παραμένει σταθερή και εξαρτάται εξ’ ολοκλήρου από 
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τη θερμοκρασία εγκλιματισμού. Με άλλα λόγια, η ροή κινητοποίησης αποθέματος κατά τη 

διάρκεια αυτής της πρόκλησης θα ισούται με (Εξίσωση 3-22): 

  𝑝̇𝐶 = 𝑝̇𝐶𝑟𝑒𝑓𝑠𝐿𝛨(𝑇𝑎) Εξίσωση 3-22 

όπου 𝑝̇𝐶ref η ροή κινητοποίησης αποθέματος στη θερμοκρασία αναφοράς 𝑇𝑟𝑒𝑓 και 𝑠𝐿𝛨(𝑇𝑎) ο 

σταθερός διορθωτικός παράγοντας θερμοκρασίας στη θερμοκρασία εγκλιματισμού 𝑇𝑎. 

Κάτω από συνθήκες καταπόνησης, όπως αυτές μια ραγδαίας αύξησης της θερμοκρασίας, 

οι οργανισμοί επιστρατεύουν πολυπληθείς συμπεριφορικούς, κυτταρικούς, και φυσιολογικούς 

μηχανισμούς για να ανταπεξέλθουν στις αρνητικές επιδράσεις της καταπόνησης και να 

διατηρήσουν την ομοιόστασή τους. Σε κυτταρικό επίπεδο, αυτό προκαλεί ένα σύνολο αποκρίσεων 

που περιλαμβάνουν επιδιόρθωση βλαβών στο DNA, επιδιόρθωση πρωτεϊνών, διακοπή του 

κυτταρικού κύκλου ή ακόμα και κυτταρική απόπτωση, αφαίρεση κατεστραμμένων από την 

καταπόνηση κυτταρικών και μοριακών τμημάτων και γενικότερα μια συνολική μετάβαση από 

κατάσταση κυτταρικής αύξησης σε κυτταρική επιδιόρθωση (Kassahn et al., 2009, Kültz, 2005, 

Sokolova et al., 2012). Σε επίπεδο ολόκληρου οργανισμού, αντισταθμιστικοί μηχανισμοί μπορεί 

να περιλαμβάνουν επίσης συμπεριφορά διαφυγής και επιτάχυνση της κίνησης των βραγχίων, του 

καρδιακού παλμού και της πρόσληψης οξυγόνου. Ωστόσο, ενώ αυτές οι αντισταθμιστικές 

διεργασίες των κυττάρων και ολόκληρου του οργανισμού είναι απαραίτητες για την επιβίωση, 

είναι ενεργειακά δαπανηρές και τείνουν να εκτρέπουν τη ροή ενέργειας από λειτουργίες που 

σχετίζονται με την ανάπτυξη και την αναπαραγωγή σε διαδικασίες όπως η συντήρηση και η 

επισκευή, δρώντας έτσι αρνητικά στη συνολική αρμοστικότητα του οργανισμού. Έτσι, η 

απόκριση ενός οργανισμού και κατ’ επέκταση τα όρια ανοχής του στη χρόνια καταπόνηση 

εξαρτώνται από τα διαθέσιμα αποθέματα ενέργειας όπως έχει δειχθεί για πολλές ομάδες 

οργανισμών, όπως οι πολύχαιτοι (Madeira et al., 2021), τα έντομα (Klepsatel et al., 2016) και τα 

ψάρια (Eldridge et al., 2015). Υποκατηγορία αυτού του πλαισίου αποτελεί και η υπόθεση OCLTT 

(Oxygen and Capacity Limited Thermal Tolerance) (Javal et al., 2019, Pörtner et al., 2017), καθώς 

αναγνωρίζει τη διαθέσιμη ενέργεια ως τον καθοριστικό παράγοντα θερμικής ανοχής στους 

εξώθερμους οργανισμούς. Η κύρια διαφορά είναι ότι οι ενεργειακές απαιτήσεις εκφράζονται μέσω 

της οξειδωτικής ικανότητας των οργανισμών και συνεπώς το αερόβιο δυναμικό (η διαθεσιμότητα 

οξυγόνου) χρησιμοποιείται σαν μέτρο της διαθεσιμότητας ενέργειας. Εδώ, σαν τέτοιο μέτρο 

χρησιμοποιούμε τη ροή κινητοποίησης, 𝑝̇𝐶, θεωρώντας ότι για μικρές χρονικές κλίμακες είναι πιο 
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αντιπροσωπευτική από τη συνολική ενέργεια των αποθεμάτων, η οποία δεν είναι άμεσα 

διαθέσιμη.  

Κατά τη διάρκεια οξέος θερμικού πλήγματος, οι ενεργειακές απαιτήσεις για βασικό 

μεταβολισμό αυξάνονται εκθετικά με τη θερμοκρασία. Όπως υποδεικνύεται και από πλήθος 

μελετών, ο τυπικός μεταβολικός ρυθμός, που εκφράζει αυτές τις απαιτήσεις, αυξάνεται εκθετικά 

με τη θερμοκρασία ως και τα ανώτερα θερμικά όρια των οργανισμών, όπου η φυσιολογία τους 

καταρρέει (Beuvard et al., 2022, Christensen et al., 2020, Claireaux et al., 2006, Leonard & Skov, 

2022, Tirsgaard et al., 2015). Σε αντίθεση, καθώς προσεγγίζονται αυτά τα όρια, ο Μέγιστος 

Μεταβολικός ρυθμός ή ο ρυθμός ηρεμίας φτάνουν σε πλατό ή μπορεί να σημειώσουν ακόμα και 

μείωση (Leonard & Skov, 2022, Pörtner et al., 2017), κάτι που οφείλεται σε προσωρινή παύση 

ενεργειακά δαπανηρών διεργασιών, όπως η αύξηση και η αναπαραγωγή, σε μια προσπάθεια των 

οργανισμών να εκτρέψουν ενέργεια σε διεργασίες διατήρησης και αυτοσυντήρησης. Η 

παρατήρηση ότι ο τυπικός μεταβολικός ρυθμός συνεχίζει να αυξάνεται με τη θερμοκρασία 

σχετίζεται με τις ενεργειακές ανάγκες που εκπροσωπεί. Δηλαδή, ανεξαρτήτως της ικανότητας του 

οργανισμού να επιδιορθώσει βλάβες που προκαλούνται από τη θερμοκρασία (όπως βλάβες στο 

DNA, μετουσίωση πρωτεϊνών, δημιουργία ελεύθερων ριζών), η πρόκληση αυτών των βλαβών 

αυξάνεται εκθετικά με τη θερμοκρασία και ανάλογα αυξάνεται και η ενέργεια που απαιτείται για 

την επιδιόρθωσή τους. Με βάση τα παραπάνω, και κατ’ αντιστοιχία με τις παρατηρούμενες τάσεις 

στον SMR, για τη προσομοίωση του οξέος θερμικού πλήγματος θα θεωρήσουμε ότι η επίδραση 

της θερμοκρασίας στο κόστος διατήρησης περιγράφεται από την τυπική μορφή της εξίσωσης 

Arrhenius (Εξίσωση 3-5). Έτσι το κόστος διατήρησης κατά τη διάρκεια μιας τέτοιας θερμικής 

πρόκλησης θα είναι 𝑝̇𝑆= 𝑝̇𝑆1𝑠𝐴(𝛵) και 𝑝̇𝐽= 𝑝̇𝐽1𝑠𝐴(𝛵), όπου 𝑝̇𝑆1και 𝑝̇𝐽1 είναι οι ροές σωματικής 

διατήρησης και ωρίμανσης στη θερμοκρασία αναφοράς 𝑇1 και 𝑠𝐴(𝛵) ο διορθωτικός παράγοντας 

θερμοκρασίας, ο οποίος θα αυξάνει κατά την εξέλιξη της προσομοίωσης με την αύξηση της 

θερμοκρασίας.  

Συνδυάζοντας τα παραπάνω προκύπτει ότι η συνολική διαθέσιμη ενέργεια του οργανισμού 

κατά τη διάρκεια της προσομοιωμένης θερμικής καταπόνησης θα ισούται με 𝑝̇𝐶(𝑇𝛼) − 𝑝̇𝑆(Τ) −

𝑝̇𝐽(𝛵). Η συνεχής αύξηση της θερμοκρασίας προκαλεί εκθετική αύξηση του κόστους διατήρησης 

και οδηγεί αναπόδραστα σε μηδενισμό της διαθέσιμης ενέργειας όταν 𝑝̇𝐶(𝑇𝛼) = 𝑝̇𝑆(𝛵) − 𝑝̇𝐽(𝛵). 

Αυτό σηματοδοτεί την αδυναμία του ατόμου να τροφοδοτήσει πλέον βασικές μεταβολικές 
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λειτουργίες. Η θερμοκρασία μηδενισμού της διαθέσιμης ενέργειας αποτελεί συνεπώς μια 

κατωφλική τιμή ενδιαφέροντος, την οποία εδώ ορίζουμε σαν κρίσιμη θερμοκρασία 𝑇𝑐𝑟𝑖𝑡.  

Εφαρμόζοντας την παραπάνω προσέγγιση, πραγματοποιήθηκε διερεύνηση των 

παραγόντων που επηρεάζουν την ικανότητα των ψαριών να ανταπεξέλθουν σε οξεία θερμική 

καταπόνηση. Συγκεκριμένα, πραγματοποιήθηκαν προσομοιώσεις στις οποίες μελετήθηκε η 

επίδραση των αρχικών συνθηκών στη κρίσιμη θερμοκρασία που επιτυγχάνουν τα ψάρια. Οι 

αρχικές συνθήκες που μελετήθηκαν συνδέονται τόσο με την κατάσταση στην οποία βρίσκονται 

τα ψάρια όσο και με το πειραματικό πρωτόκολλο. Ειδικότερα, διερευνήθηκε η επίδραση της 

θερμοκρασίας εγκλιματισμού, του μεγέθους των ψαριών, της κατάστασης των ενεργειακών 

αποθεμάτων τους και τέλος, της ταχύτητας αύξησης της θερμοκρασίας κατά την πρόκληση οξείας 

θερμικής καταπόνησης.  

Η διαδικασία που ακολουθήθηκε για τις προσομοιώσεις περιλάμβανε τα εξής στάδια. 

Αρχικά, επιλέχθηκε ένα σενάριο αναφοράς, με τιμές αρχικών παραμέτρων παραπλήσιες αυτών 

που παρουσιάστηκαν στο πειραματικό μέρος και σε συμφωνία με κοινές πρακτικές κατά τον 

προσδιορισμό της μέγιστης κρίσιμης θερμοκρασίας. Συγκεκριμένα, το σενάριο αναφοράς αφορά 

σε ψάρια βάρους 200g που έχουν εγκλιματιστεί στη θερμοκρασία αναφοράς (𝑇𝑟𝑒𝑓  = 293 οΚ) κάτω 

από βέλτιστες τροφικές συνθήκες (𝑓 = 1) και τα οποία υποβάλλονται σε οξεία θερμική 

καταπόνηση με έναν ρυθμό αύξησης της θερμοκρασίας 0,5 οC ανά λεπτό. Στη συνέχεια, για τις 

συνθήκες των οποίων η επίδραση διερευνήθηκε, πραγματοποιήθηκαν προσομοιώσεις και 

υπολογίστηκε η κρίσιμη θερμοκρασία. Σε αυτές διατηρούνταν σταθερές οι τιμές του σεναρίου 

αναφοράς και μεταβάλλονταν κάθε φορά μόνο οι τιμές της υπό μελέτης παραμέτρου. Στο 

παράδειγμα της Εικόνας 3-3 φαίνεται σχηματικά το σημείο που επιτυγχάνεται η κρίσιμη 

θερμοκρασία καθώς μια από αυτές τις παραμέτρους (θερμοκρασία εγκλιματισμού) μεταβάλλεται. 
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Εικόνα 3-3 Παράδειγμα σχηματικής αναπαράστασης των DEB ροών συναρτήσει του χρόνου κατά την πρόκληση οξείας 

θερμικής καταπόνησης. Το σημείο τομής των ροών κινητοποίησης και διατήρησης (κύκλοι) αντιπροσωπεύει το χρόνο 

αντίστασης, δηλαδή το χρονικό σημείο στο οποίο επιτυγχάνεται η κρίσιμη θερμοκρασία καθώς η θερμοκρασία 

εγκλιματισμού διαφοροποιείται σε κάθε προσομοίωση (N = 10). 

Figure 3-3 Schematic representation example of the DEB fluxes as a function of temperature during an acute thermal 

challenge. The intersection between the mobilization and maintenance fluxes (circles) represents the resistance time, 

which is the time needed to achieve the critical temperature. The differentiating parameter in each simulation is the 

acclimation temperature (N = 10). 

Επιπλέον, διερευνήθηκε η επίδραση των βασικών DEB παραμέτρων στην κρίσιμη 

θερμοκρασία μέσω ανάλυσης ευαισθησίας του μοντέλου. Ειδικότερα, μελετήθηκε πως οι αλλαγές 

στις παραμέτρους επηρεάζουν την τιμή της κρίσιμης θερμοκρασίας βάση της OAT (One-at-a-

Time) μεθοδολογίας (Douglas-Smith et al., 2020). Για κάθε μία από τις παραμέτρους του 

μοντέλου δόθηκαν εκ περιτροπής τιμές ± 10% της της αρχικής (Razavi & Gupta, 2015), ενώ οι 

υπόλοιπες παράμετροι διατηρούνταν σταθερές, και προσδιορίστηκε η κρίσιμη θερμοκρασία 

(𝑇𝑐𝑟𝑖𝑡
±10%). Στη συνέχεια υπολογίστηκε η σχετική διαφορά (RD) της κρίσιμης θερμοκρασίας ως 

προς την τιμή αναφοράς (𝑇𝑐𝑟𝑖𝑡
ref ) ως 𝑅𝐷 =

𝑇𝑐𝑟𝑖𝑡
±10% − 𝑇𝑐𝑟𝑖𝑡

ref

𝑇𝑐𝑟𝑖𝑡
ref 100. 

3.4 Αποτελέσματα 

3.4.1 Εκτίμηση παραμέτρων 

Η διαδικασία της παραμετροποίησης κατέληξε σε καλή συμφωνία μεταξύ δεδομένων και 

προβλέψεων του μοντέλου όπως αποτυπώθηκε από την προσαρμογή των δεδομένων (goodness of 

fit). Το μέσο σχετικό σφάλμα (MRE) ήταν 0,362 για το λαβράκι και 0,161 για τον κρανιό, ενώ οι 
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τιμές του συμμετρικού μέσου τετραγωνικού σφάλματος (SMSE) ήταν 0,247 και 0,141 αντίστοιχα. 

Ο Πίνακας 3-3 συνοψίζει τις παραμέτρους για τα δύο είδη. 

Πίνακας 3-3 Οι τιμές των DEB παραμέτρων για το λαβράκι και τον κρανιό (στη θερμοκρασία αναφοράς 20οC). 

Table 3-3 The DEB parameters for E. sea bass and meagre (at the reference temperature 20οC). 

Σύμβολο Μονάδες Λαβράκι Κρανιός 

{𝑝̇𝐴𝑚}  J cm-2 d-1 84,04/611,25a 77,36/683,89a 

𝑣̇  cm d-1 0,041/0,294a 0,046/0,403a 

𝜅  - 0,63 0,84 

𝜅𝑋 - 0,86 0,89 

[𝑝̇𝑀]  J cm-3 d-1 19,4 10,93 

𝑘̇𝐽  d-1 0,002 b 0,002 b 

[𝐸𝐺]  J cm-3 5243 6671 

𝐸𝐻
ℎ  J 0,16 0,026 

𝐸𝐻
𝑏  J 1,61 0,371 

𝐸𝐻
𝑗
  J 596,8 185,6 

𝐸𝐻
𝑝
  J 2,49 106 2,51 106 

ℎ̈𝑎  d-2 1,77 10-9 9,75 10-9 

𝑧  - 2,74 5,96 

𝛿𝑀 - 0,162 0,212 

𝑇𝐴 K 5463 11114 

𝑇𝛨 K 303,8 301,5 

𝑇𝐿 K 280,3 280 b 

𝑇𝐴𝐻 K 79856 85923 

𝑇𝐴𝐿 K 45347 7069 

𝑑𝑉𝑑 g cm-3 0,199 0,253 

𝑑𝛦𝑑 g cm-3 0,999 0,997 

𝜇𝑉 J mol-1 504953 504910 

𝜇𝛦 J mol-1 630950 630804 

𝜃𝑃𝑟𝑉 - 0,631 0,739 

𝜃𝑃𝑟𝐸 - 0,224 0,026 

𝜃𝐿𝑉 - 0,369 0,261 

𝜃𝐿𝐸  - 0,776 0,974 

aΤιμές πριν/μετά τη μεταβολική επιτάχυνση και την ολοκλήρωση της μεταμόρφωσης. 
b Προκαθορισμένη. 
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Συγκεκριμένα για το λαβράκι, πτυχές του κύκλου ζωής του αποτυπώθηκαν καλά από το 

μοντέλο (Πίνακας 3-4). Η ηλικία στη μεταμόρφωση, η διάρκεια ζωής και το βάρος κατά την 

ενηλικίωση καταγράφηκαν με τη μεγαλύτερη ακρίβεια, ενώ υψηλότερες αποκλίσεις 

παρατηρήθηκαν για το μήκος κατά την εκκόλαψη, το τελικό βάρος και το βάρος κατά το πρώτο 

τάισμα. 

Πίνακας 3-4 Σύγκριση προβλέψεων μοντέλου λαβρακιού με παρατηρούμενες ηλικίες, μήκη, και βάρη για τα διάφορα 

αναπτυξιακά στάδια. Η τελευταία στήλη δίνει το σχετικό σφάλμα (Relative Error, RE) για κάθε σημείο.  

Table 3-4 Comparison of E. sea bass model predictions with the observed ages, lengths, and weights at different 

developmental stages. The last column indicates the Relative Error (RE) for each data point. 

Μεταβλητή Τ(oC) Περιγραφή Παρατηρήσεις Προβλέψεις RE 

𝑎ℎ(d)  15 Ηλικία στην εκκόλαψη 3,6 3,94 0,095 

𝑎ℎ(d)  17 Ηλικία στην εκκόλαψη 2,9 3,43 0,184 

𝑡𝑏(d)  16 Χρόνος μεταξύ εκκόλαψης – πρώτου ταίσματοςς 9 7,61 0,154 

𝑡𝑏(d)  19 Χρόνος μεταξύ εκκόλαψης – πρώτου ταίσματος 7 6,23 0,109 

𝑡𝑗(d) 19 Χρόνος μεταξύ εκκόλαψης - μεταμόρφωσης 70 68,79 0,017 

𝑎𝑚(d) 20 Διάρκεια ζωής 5475 5567 >0,01 

𝐿𝑤
ℎ (cm)  Ολικό μήκος στην εκκόλαψη 0,35 0,229 0,345 

𝐿𝑤
𝑏 (cm)   Ολικό μήκος στη γέννηση 0,55 0,496 0,097 

𝐿𝑤
𝑗

(cm)  Ολικό μήκος στη μεταμόρφωση 4 3,34 0,164 

𝐿𝑤
𝑖 (cm)  Τελικό ολικό μήκος 103 114 0,103 

𝑊𝑤
𝑏(g)   Νωπό βάρος στη γέννηση 43 10-5 57 10-5 0,319 

𝑊𝑤
𝑝
(g)  Νωπό βάρος στην ενηλικίωση 700 705,8 >0,01 

𝑊𝑤
𝑖 (g)  Τελικό νωπό βάρος 10000 6820 0,319 

Το μοντέλο απέδωσε ιδιαίτερα καλά το πρότυπο αύξησης του λαβρακιού, με τις καμπύλες 

πρόβλεψης να ταιριάζουν με ακρίβεια με τις παρατηρήσεις, όπως φάνηκε από την προσαρμογή 

των μονομεταβλητών δεδομένων (Εικόνα 3-4). Το μοντέλο κατέγραψε τις τάσεις τόσο ποσοτικά 

(RE μεταξύ 0,02 και 0,12) όσο και ποιοτικά, δεδομένου ότι οι εποχιακές αλλαγές στο βάρος 

απεικονίστηκαν με ακρίβεια (Εικόνα 3-4, β), ενώ αποτυπώθηκε επίσης με ακρίβεια και η επίδραση 

διαφορετικών χρόνιων θερμοκρασιών, όπως αυτές του πειράματος του Κεφαλαίου 2 (Εικόνα 3-4, 

ε). Οι προβλέψεις σχετικά με την πρόσληψη τροφής (Εικόνα 3-4, δ), την αναπαραγωγική απόδοση 

(Εικόνα 3-5, α) και την απέκκριση αμμωνίας (Εικόνα 3-4, στ) ήταν επίσης αρκετά ακριβείς, ενώ 

αποδόθηκαν καλά και η μεταβολή του βάρους, αλλά και οι μεταβολές στη σωματική σύσταση υπό 

διαφορετικές τροφικές συνθήκες (Εικόνα 3-5, β-ε) 
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Εικόνα 3-4 Σύγκριση προβλέψεων μοντέλου για το λαβράκι (γραμμές) με δεδομένα που χρησιμοποιήθηκαν για την 

εκτίμηση παραμέτρων (σημεία): α) ολικό μήκος συναρτήσει χρόνου σε προνύμφες (Lika et al., 2015), β) βάρος 

συναρτήσει χρόνου σε κλωβούς (Papandroulakis et al., 2014), γ) βάρος συναρτήσει χρόνου σε προνύμφες (Lika et al., 

2015), δ) ημερήσια κατανάλωση τροφής σε διαφορετικά βάρη (Zanuy & Carrillo, 1985), ε) βάρος συναρτήσει χρόνου 

υπό διαφορετικές θερμοκρασίες (πείραμα, Κεφάλαιο 2), κόκκινο: 24 oC, μπλέ: 28 oC, μάυρο: 33 oC, στ) απέκκριση 

αμμωνίας υπό διαφορετικές θερμοκρασίες (Person-Le Ruyet et al., 2004). 

Figure 3-4 Comparison of model predictions (lines) for E. seabass with the data used for the parameter estimation 

(points): α) total length as a function of time for larvae (Lika et al., 2015), β) weight as a function of time in cages 

(Papandroulakis et al., 2014), γ) weight as a function of time in larvae (Lika et al., 2015), δ) daily feed intake at 

different weights (Zanuy & Carrillo, 1985), ε) weight as a function of time at different temperatures (trial of Chapter 

2), red: 24 oC, blue: 28 oC, black: 33 oC, στ) ammonia exretion rate under different temperatures (Person-Le Ruyet et 

al., 2004). 
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Εικόνα 3-5 Σύγκριση προβλέψεων μοντέλου για το λαβράκι (γραμμές) με δεδομένα που χρησιμοποιήθηκαν για την 

εκτίμηση παραμέτρων (σημεία): α) παραγωγή αβγών συναρτήσει του βάρους, β) απώλεια βάρους υπό ασιτία (Stirling, 

1976), β), γ-ε) ημερήσια μεταβολή σωματικού βάρους, ενέργειας, και πρωτεϊνών υπό διαφορετικές ποσότητες τροφής 

(Lupatsch et al., 2001). 

Figure 3-5 Comparison of model predictions (lines) for E. seabass with the data used for the parameter estimation 

(points): α) egg production as a function of weight, β) weight loss under starvation (Stirling, 1976), γ-ε) daily change 

of body weight, energy, and protein under different feeding levels (Lupatsch et al., 2001). 
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Όσον αφορά το μοντέλο του κρανιού, η προσαρμογή των δεδομένων στα σημειακά 

δεδομένα ήταν γενικά καλή (Πίνακας 3-5). Χαρακτηριστικά του κύκλου ζωής όπως το τελικό 

μήκος, το τελικό βάρος, και η διάρκεια ζωής αντικατοπτρίστηκαν με ιδιαίτερη ακρίβεια (RE < 

0,1), ενώ μεγαλύτερες αποκλίσεις υπήρχαν για λεπτομέρειες των προνυμφικών σταδίων, όπως η 

ηλικία και το μήκος κατά την εκκόλαψη (RE = 0,31), αλλά και για τον γοναδοσωματικό δείκτη 

(RE = 0,75). 

Πίνακας 3-5 Σύγκριση προβλέψεων μοντέλου κρανιού με παρατηρούμενες ηλικίες, μήκη, και βάρη (όπου διαθέσιμα) για 

τα διάφορα αναπτυξιακά στάδια. Η τελευταία στήλη δίνει το σχετικό σφάλμα (Relative Error, RE) για κάθε σημείο. 

Table 3-5 Comparison of meagre model predictions with the observed ages, lengths, and weights at different 

developmental stages. The last column indicates the Relative Error (RE) for each data point. 

Μεταβλητή Τ(oC) Περιγραφή Παρατηρήσεις Προβλέψεις RE 

𝑎ℎ(d)  22 Ηλικία στην εκκόλαψη 1 1,3 0,307 

𝑡𝑏(d)  22 Χρόνος από την εκκόλαψη στη γέννηση 4 3,34 0,164 

𝑡𝑗(d) 22 Χρόνος μεταξύ εκκόλαψης - μεταμόρφωσης 35 40,51 0,157 

𝑎𝑝(d) 17,5 Ηλικία στην ενηλικίωση 1278 1144 0,104 

𝑎𝑚(d) 18 Διάρκεια ζωής 5475 5471 >0,01 

𝐿𝑤
ℎ (cm)  Ολικό μήκος στην εκκόλαψη 0,295 0,204 0,308 

𝐿𝑤
𝑏 (cm)   Ολικό μήκος στη γέννηση 0,362 0,496 0,371 

𝐿𝑤
𝑗

(cm)  Ολικό μήκος στη μεταμόρφωση 3,2 2,506 0,217 

𝐿𝑤
𝑝

(cm)  Ολικό μήκος στην ενηλικίωση 57,2 60,74 0,062 

𝐿𝑤
𝑖 (cm)  Τελικό ολικό μήκος 230 223,8 0,03 

𝑊𝑤
0(g)   Νωπό βάρος αβγού 71,8 10-5 54 10-5 0,243 

𝑊𝑤
𝑏(g)   Νωπό βάρος στη γέννηση 37 10-5 32 10-5 0,146 

𝑊𝑤
𝑝
(g)  Νωπό βάρος στην ενηλικίωση 1892 2259 0,194 

𝑊𝑤
𝑖 (g)  Τελικό νωπό βάρος 103 103 113 103 0,097 

𝐺𝑆𝐼 20 Γοναδοσωματικός δείκτης 0,05 0,08 0,746 

Επίσης, όπως και στο λαβράκι, το μοντέλο αποτύπωσε με ακρίβεια τόσο ποιοτικά όσο και 

ποσοτικά το πρότυπο αύξησης του κρανιού, όπως φαίνεται και από την υψηλή συμφωνία 

προβλέψεων και δεδομένων (RE < 0,15) (Εικόνα 3-6). Σε αυτά περιλαμβάνονται τόσο δεδομένα 

αύξησης βάρους από συστήματα εκτροφής υπό μεταβαλλόμενες θερμοκρασίες (Εικόνα 3-6, α-γ), 

όσο και από πειραματικές συνθήκες με σταθερές θερμοκρασίες (Εικόνα 3-6, δ-ε). Τέλος, 

απεικονίστηκαν με αρκετή ακρίβεια η αναπαραγωγική απόδοση (RE = 0,29), ο μεταβολικός 
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ρυθμός (RE = 0,10) και οι μεταβολές στη σωματική σύσταση (< 0,1) υπό διαφορετικές τροφικές 

συνθήκες (Εικόνα 3-7, α-δ). 

 

Εικόνα 3-6 Σύγκριση προβλέψεων μοντέλου για τον κρανιό (γραμμές) με δεδομένα που χρησιμοποιήθηκαν για την 

εκτίμηση παραμέτρων (σημεία): α) βάρος συναρτήσει χρόνου από εκτροφή σε κλωβούς (Stavrakidis-Zachou et al., 

2021a), β) βάρος συναρτήσει χρόνου (Vargas-Chacoff et al., 2014), γ) βάρος συναρτήσει ολικού μήκους (Vargas-

Chacoff et al., 2014), δ) βάρος συναρτήσει χρόνου υπό διαφορετικές θερμοκρασίες (Stavrakidis-Zachou et al., 2021b), 

κόκκινο: 24 oC, μπλέ: 29 oC, μάυρο: 34 oC, ε) ολικό μήκος συναρτήσει χρόνου σε προνύμφες (Lika et al., 2014). 

Figure 3-6 Comparison of model predictions (lines) for meagre with the data used for the parameter estimation 

(points): α) weight as a function of time in cages (Stavrakidis-Zachou et al., 2021a), β) weight as a function of time 

(Vargas-Chacoff et al., 2014), γ) weight as a function of total length (Vargas-Chacoff et al., 2014), δ) weight as a 

function of time at different temperatures (trial of Chapter 2), red: 24 oC, blue: 29 oC, black: 34 oC, ε) total length as 

a function of time in larvae (Lika et al., 2014). 
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Εικόνα 3-7 Σύγκριση προβλέψεων μοντέλου για τον κρανιό (γραμμές) με δεδομένα που χρησιμοποιήθηκαν για την 

εκτίμηση παραμέτρων (σημεία): α) παραγωγή αβγών συναρτήσει βάρους (Mylonas et al., 2013), β) τυπικός μεταβολικός 

ρυθμός (SMR) σε διαφορετικές θερμοκρασίες (Stavrakidis-Zachou et al., 2021b), γ-δ) σωματική σύσταση, ποσοστά 

σωματικού λίπους και υγρασίας υπό διαφορετικές ποσότητες τροφές (Jauralde et al., 2021). 

Figure 3-7 Comparison of model predictions (lines) for meagre with the data used for the parameter estimation 

(points): α) egg production as a function of weight (Mylonas et al., 2013), β) standard metabolic rate (SMR) as a 

function of temperature (Stavrakidis-Zachou et al., 2021b), γ-δ) proximate body composition (moisture and total lipids 

contents) under different feeding levels (Jauralde et al., 2021) 

3.4.2 Επαλήθευση μοντέλων 

Η επαλήθευση των μοντέλων πραγματοποιήθηκε προσομοιώνοντας την αύξηση των 

ψαριών χρησιμοποιώντας θερμοκρασιακές μετρήσεις πεδίου και στη συνέχεια συγκρίνοντας τις 

προβλέψεις (βάρος και κατανάλωση τροφής συναρτήσει χρόνου) με δεδομένα παραγωγής από 

βιομηχανικές μονάδες.  

Τα μοντέλα απέδωσαν καλά με σημαντική ακρίβεια στην πρόβλεψη τόσο της αύξησης του 

βάρους όσο και της κατανάλωσης τροφής για όλα τα σετ δεδομένων (Εικόνα 3-8, Εικόνα 3-9). 

Συγκεκριμένα, οι προβλέψεις (γραμμές) του βάρους χαρακτηρίστηκαν από ιδιαίτερη ακρίβεια 
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αφού ταίριαξαν σε μεγάλο βαθμό με τις παρατηρήσεις (σημεία) σε όλα τα σετ δεδομένων ενώ οι 

μικρές αποκλίσεις από τον μέσο όρο ήταν σε κάθε περίπτωση εντός της παραγόμενης 

αβεβαιότητας (γκρίζες σκιασμένες περιοχές). Όσον αφορά την κατανάλωση τροφής, τα μοντέλα 

επίσης αποτύπωσαν το γενικό πρότυπο με αξιοσημείωτη ακρίβεια. Ωστόσο καταγράφηκαν και 

κάποιες αποκλίσεις, κυρίως στις περιόδους γρήγορης αύξησης του βάρους των ψαριών, στις 

οποίες τα μοντέλα έτειναν να υποεκτιμήσουν το ρυθμό κατανάλωσης τροφής. Οι παρατηρούμενες 

αποκλίσεις μπορεί να αποδοθούν τόσο στην αβεβαιότητα του μοντέλου, κυρίως όσον αφορά 

παραδοχές για τα χαρακτηριστικά της τροφής, όσο και σε ασυνέπειες στα πραγματικά δεδομένα. 

Για παράδειγμα, το μοντέλο προβλέπει την τροφή που καταναλώνουν τα ψάρια, ενώ αναπόφευκτα 

οι πραγματικές παρατηρήσεις αφορούν την τροφή που παρέχεται ανά κλωβό ανεξαρτήτως αν αυτή 

καταναλώνεται όμοια απ΄ όλα τα άτομα ή /και εξ’ ολοκλήρου. Το γεγονός ότι υπό συνθήκες 

εκτροφής η τροφή συχνά είναι πιθανό να παρέχεται σε περίσσεια με αποτέλεσμα ένα ποσοστό της 

να χάνεται (Garcia-Pineda et al., 2011, Llorens et al., 2017) θα μπορούσε να ερμηνεύσει τις 

παρατηρούμενες αποκλίσεις, αλλά και να αποτελέσει βάση για περαιτέρω συζήτηση όσον αφορά 

τη βελτίωση των πρακτικών ταΐσματος στις υδατοκαλλιέργειες.  

Σε κάθε περίπτωση, η ομοιότητα μεταξύ προβλέψεων μοντέλων και παρατηρούμενης 

αύξησης βάρους και κατανάλωσης εκτροφής δείχνει ότι τα μοντέλα που αναπτύχθηκαν διαθέτουν 

τους κύριους μηχανισμούς και την προβλεπτική ισχύ που απαιτείται για να προσομοιώσουν 

συνθήκες πραγματικής εκτροφής, και μάλιστα μπορούν να το κάνουν αξιόπιστα για 

μεταβαλλόμενες θερμοκρασίες ενός μεγάλου θερμοκρασιακού εύρους (14 – 28 οC). Επίσης, 

σημειώνεται ότι η λειτουργική απόκριση 𝑓 που επιλέχθηκε για τις προσομοιώσεις ήταν 0,8 και 

διατηρήθηκε σταθερή σε όλες τις προσομοιώσεις δίνοντας ικανοποιητικά αποτελέσματα. Η 

επιλογή αυτή είναι συνεπής με τις κοινές πρακτικές που ακολουθούνται στην υδατοκαλλιέργεια, 

αφού η τροφή μπορεί να παρέχεται είτε κοντά στο σημείο του κορεσμού είτε να εφαρμόζεται 

κάποια προσέγγιση περιορισμένου σιτηρεσίου. Το γεγονός ότι τα μοντέλα μπόρεσαν να 

περιγράψουν επαρκώς δεδομένα από διαφορετικές συνθήκες υποδηλώνει ότι η παραδοχή που 

έγινε εδώ αποτελεί μια βάσιμη προσέγγιση για συνθήκες εκτροφής. 
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Εικόνα 3-8 Σύγκριση προβλέψεων μοντέλου (συνεχόμενες γραμμές) με δεδομένα από ιχθυοκλωβούς (σημεία) για το 

λαβράκι. Το βάρος (αριστερά), και ο ρυθμός κατανάλωσης τροφής (δεξιά) στην πορεία του χρόνου δίνονται για τέσσερις 

χρονοσειρές δεδομένων (τέσσερις κλωβούς). Η θερμοκρασία απεικονίζεται με διακεκομμένη γραμμή, ενώ οι σκιασμένες 

περιοχές αντιπροσωπεύουν την αβεβαιότητα του μοντέλου (500 προσομοιώσεις Monte Carlo). Για όλες τις 

προσομοιώσεις 𝑓 = 0,8. 

Figure 3-8 Comparison of model predictions (solid lines) with observations from cages (points) for E. sea bass. The 

progression of weight (left) and feeding rate (right) over time is given for four time-series (four cages). Temperature 

is indicated by the broken lines, while the grey-shaded area represents model uncertainty (500 Monte Carlo 

simulations). For all simulations 𝑓 = 0,8. 
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Εικόνα 3-9 Σύγκριση προβλέψεων μοντέλου (συνεχόμενες γραμμές) με δεδομένα από ιχθυοκλωβούς (σημεία) για τον 

κρανιό. Το βάρος (αριστερά), και ο ρυθμός κατανάλωσης τροφής (δεξιά) στην πορεία του χρόνου δίνονται για δύο 

χρονοσειρές δεδομένων (δύο κλωβούς). Η θερμοκρασία απεικονίζεται με διακεκομμένη γραμμή, ενώ οι σκιασμένες 

περιοχές αντιπροσωπεύουν την αβεβαιότητα του μοντέλου (500 προσομοιώσεις Monte Carlo). Για όλες τις 

προσομοιώσεις 𝑓 = 0,8. 

Figure 3-9 Comparison of model predictions (solid lines) with observations from cages (points) for meagre. The 

progression of weight (left) and feeding rate (right) over time is given for two time-series (two cages). Temperature 

is indicated by the broken lines, while the grey-shaded area represents model uncertainty (500 Monte Carlo 

simulations). For all simulations 𝑓 = 0,8. 

3.4.3 Σωματική σύσταση 

Η εκτίμηση παραμέτρων που σχετίζονται με τη μαθηματική περιγραφή της σωματικής σύστασης 

έδειξε διαφορές στη σύσταση των αποθεμάτων και της δομικής βιομάζας όσον αφορά την 

περιεκτικότητα τους σε πρωτεΐνες και λίπη. Μάλιστα, παρά τις ποσοτικές διαφορές μεταξύ των 

δύο ειδών οι τάσεις ήταν παρόμοιες. Συγκεκριμένα, φαίνεται ότι η δομή των αποθεμάτων 

κυριαρχείται από λίπη σε ποσοστό 77% και 97% για το λαβράκι και τον κρανιό, αντίστοιχα, με 

πολύ μικρές συνεισφορές από πρωτεΐνες (𝜃𝐿𝐸, 𝜃𝑃𝑟𝐸, Πίνακας 3-3). Αντιθέτως, η δομική βιομάζα 

απαρτίζεται κυρίως από πρωτεΐνες (63% και 74% αντίστοιχα για τα δύο είδη, 𝜃𝑃𝑟𝑉, Πίνακας 3-3) 

με μικρότερες συνεισφορές από λίπη. Απόρροια των παραπάνω είναι ότι η σωματική σύσταση 

μεταβάλλεται ανάλογα με την πυκνότητα των αποθεμάτων όπως αποτυπώνεται στην Εικόνα 3-10.  
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Εικόνα 3-10 Ποσοστά πρωτεϊνών, λιπών και υγρασίας στη βιομάζα του λαβρακιού (α) και του κρανιού (β) συναρτήσει 

της σχετικής πυκνότητας των αποθεμάτων (𝑒 =
[𝐸]

[𝐸𝑚]
). Οι γραμμές αντιπροσωπεύουν τις προβλέψεις του μοντέλου, ενώ 

τα σημεία αποτελούν πειραματικές μετρήσεις του Κεφαλαίου 2 σε διαφορετικές θερμοκρασίες. 

Figure 3-10 Percentages of proteins, lipids and moisture in the biomass of E. sea bass (α) and meagre (β) as a function 

of the scaled reserve density (𝑒 =
[𝐸]

[𝐸𝑚]
). Lines represent model predictions, while points denote the experimental 

observations from Chapter 2 under different temperatures. 

Ειδικότερα, λόγω της υψηλής περιεκτικότητας των αποθεμάτων σε λίπη, η χαμηλή σχετική 

αφθονία αποθεμάτων μεταφράζεται σε χαμηλά ποσοστά λίπους στη βιομάζα. Επίσης, λόγω της 

υψηλότερης ειδικής πυκνότητας των αποθεμάτων σε σχέση με τη βιομάζα (Πίνακας 3-3), η 

υγρασία σχετίζεται αρνητικά με την αφθονία τους. Αντίθετα, παρατηρούμε ότι όταν 

μεγιστοποιείται η πυκνότητα των αποθεμάτων, τότε μεγιστοποιείται και η περιεκτικότητα σε λίπη, 

ενώ ελαχιστοποιούνται τα ποσοστά υγρασίας. Σημειώνεται, ότι οι παραπάνω τάσεις βρίσκονται 

σε συμφωνία με τα πειραματικά δεδομένα του Κεφαλαίου 2, τα οποία παρατίθενται επίσης στην 

Εικόνα 3-10. Συγκεκριμένα, φαίνεται ότι η προσέγγιση που αναπτύχθηκε στην παρούσα διατριβή 

αποτυπώνει με ακρίβεια μεταβολές στην σωματική σύσταση όσον αφορά τα λίπη και την υγρασία, 

ενώ μεγαλύτερες αποκλίσεις εμφανίζονται για τις πρωτεΐνες. Επίσης, αποδίδονται και ποιοτικές 

διαφορές μεταξύ των ειδών, όπως είναι γενικά η χαμηλότερη περιεκτικότητα του κρανιού σε λίπη 

συγκριτικά με το λαβράκι.  

Στην Εικόνα 3-11 παρουσιάζεται η χρονική διάσταση των μεταβολών στη σωματική 

σύσταση για ένα ψάρι του σεναρίου αναφοράς. Όπως φαίνεται από την κατάσταση του ατόμου 

στην αρχή της προσομοίωσης, η συνολική του βιομάζα απαρτίζεται επί το πλείστον από δομική 

βιομάζα, με τα αποθέματα να καταλαμβάνουν ένα μικρό ποσοστό της. Στην περίπτωση εκτροφής 

υπό καλές τροφικές συνθήκες (𝑓 = 1), ο ρυθμός σύνθεσης αποθεμάτων υπερβαίνει το ρυθμό 
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κατανάλωσης τους με αποτέλεσμα την εναπόθεσή τους ως καινούργια βιομάζα και επακόλουθη 

αύξηση της σχετικής τους αφθονίας στην πορεία του χρόνου (Εικόνα 3-11, α). Κατά συνέπεια, τα 

ποσοστά λίπους, και σε μικρότερο βαθμό των πρωτεϊνών, αυξάνονται στην πορεία του χρόνου, 

ενώ τα ποσοστά υγρασίας μειώνονται. Αρχικά αυτές οι μεταβολές γίνονται με γρήγορο ρυθμό, ο 

οποίος στη συνέχεια επιβραδύνεται μέχρι τον μηδενισμό του για [𝛦] = [𝛦𝑚]. Για το συγκεκριμένο 

σενάριο, το σημείο αυτό επιτυγχάνεται μετά από περίπου 30 μέρες, πέραν των οποίων η σωματική 

σύσταση παραμένει σταθερή. Ωστόσο, αυτό το χρονικό σημείο μπορεί να διαφέρει υπό άλλες 

θερμοκρασιακές συνθήκες ή μεγέθη ψαριών.  

 

Εικόνα 3-11 Προσομοιώσεις σωματικής σύστασης υπό υψηλή (𝑓 = 1) και χαμηλή (𝑓 = 0,1) διαθεσιμότητα τροφής στο 

λαβράκι. Οι προβλέψεις του μοντέλου περιλαμβάνουν μεταβολές του ολικού βάρους, της δομικής βιομάζας και των 

αποθεμάτων στην πορεία του χρόνου (α, γ), καθώς και το πώς αυτές μεταφράζονται σε αλλαγές στα ποσοστά πρωτεϊνών, 

λιπών και υγρασίας (β, δ). 

Figure 3-11 Body composition simulations under high (𝑓 = 1) and low (𝑓 = 0,1) feeding conditions for E. sea bass. 

Model predictions include changes over time for the total weight, structure, and reservers (α, γ), as well as how those 

changes translate to changes in percentages of proteins, lipids, and moisture (β,δ).. 
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Στην αντίθετη περίπτωση, όταν η διαθεσιμότητα τροφής είναι χαμηλή (𝑓 = 0,1), η 

πυκνότητα των αποθεμάτων μειώνεται, με επακόλουθη μείωση της περιεκτικότητας σε λίπη και 

πρωτεΐνες και αύξησης των ποσοστών υγρασίας (Εικόνα 3-11, γ-δ). Σημειώνεται επίσης, ότι στο 

συγκεκριμένο παράδειγμα η χαμηλή διαθεσιμότητα τροφής οδηγεί και σε απώλεια βάρους, αφού 

ο ρυθμός κατανάλωσης των αποθεμάτων υπερβαίνει το ρυθμό σύνθεσής τους.  

Φαίνεται από τα παραπάνω ότι μεταβολές στη σωματική σύσταση ερμηνεύονται από 

διαφορές στη λειτουργική απόκριση. Ωστόσο, η θερμοκρασία παίζει ένα σημαντικό ρόλο στις 

χρονικές κλίμακες στις οποίες αυτές εκτυλίσσονται. Στην Εικόνα 3-12 συνοψίζονται τα 

αποτελέσματα προσομοιώσεων για το συνδυασμό θερμοκρασίας και λειτουργικής απόκρισης. 

Κατά αντιστοιχία με τις προηγούμενες παρατηρήσεις φαίνεται ότι η διαθεσιμότητα τροφής 

συσχετίζεται θετικά με την περιεκτικότητα σε λίπη και πρωτεΐνες και αρνητικά με τα ποσοστά 

υγρασίας. Ωστόσο, φαίνεται ότι η λειτουργική απόκριση καθορίζει τη σωματική σύσταση κυρίως 

για τις ενδιάμεσες θερμοκρασίες ενώ η επίδρασή της ελαττώνεται καθώς προσεγγίζονται τα όρια 

θερμικής ανοχής. Συγκεκριμένα, κάτω από ακραίες θερμοκρασίες παρατηρούνται ανεπαίσθητες 

αλλαγές στη σωματική σύσταση (για τη χρονική κλίμακα των προσομοιώσεων). Αυτό 

ερμηνεύεται από τη μείωση όλων των βιολογικών ρυθμών όπως η πρόσληψη της τροφής αλλά και 

η αφομοίωση, κινητοποίηση, και χρήση της ενέργειας σε αυτές τις θερμοκρασίες, κάτι που 

συνεπάγεται και επιβράδυνση των μεταβολών στην κατάσταση των αποθεμάτων. Πρακτικά αυτό 

σημαίνει ότι οι μεταβολές της σωματικής σύστασης στα άκρα του εύρους ανοχής απαιτούν 

περισσότερο χρόνο συγκριτικά με μεταβολές σε ενδιάμεσες θερμοκρασίες. 
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Εικόνα 3-12 Προσομοίωση περιεκτικότητας βιομάζας σε πρωτεΐνες (α), λίπη (β), και υγρασία (γ) συναρτήσει 

θερμοκρασίας και λειτουργικής απόκρισης 𝑓. Προσομοιώσεις διάρκειας 30 ημερών και για λαβράκι βάρους 200g. 

Figure 3-12 Simulation of biomass composition in terms of proteins (α), lipids (β), and moisture (γ) as a function of 

temperature and functional response 𝑓. The simulations have been performed for E. sea bass of 200g and have a 

duration of 30 days. 

3.4.4 Οξεία θερμική καταπόνηση 

Οι προσομοιώσεις οξείας θερμικής καταπόνησης έδειξαν ότι το μοντέλο μπορεί να αποτυπώσει 

τα εδραιωμένα πρότυπα των ανώτερων θερμικών ορίων των ψαριών καθώς αυτά εκτίθενται σε 

ραγδαία αυξανόμενες θερμοκρασίες (Εικόνα 3-13). Οι παρατηρούμενες διαφορές αποδίδονται 

τόσο στα μεταβολικά χαρακτηριστικά των ψαριών (δια-ειδικές διαφορές) όσο και στις συνθήκες 

της προσομοίωσης.  
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Εικόνα 3-13 Προσομοίωση κρίσιμης θερμοκρασίας για το λαβράκι και τον κρανιό συναρτήσει θερμοκρασίας 

εγκλιματισμού (α), βάρους (β) και λειτουργικής απόκρισης 𝑓 (γ). 

Figure 3-13 Simulation of critical temperature for E. sea bass and meagre as a function of acclimation temperature 

(α), weight (β), and functional response 𝑓 (γ). 

Συγκεκριμένα, η θερμοκρασία εγκλιματισμού διαδραμάτισε σημαντικό ρόλο στην κρίσιμη 

θερμοκρασία (𝛵𝑐𝑟𝑖𝑡) που πέτυχαν τα ψάρια (Εικόνα 3-13, α). Σε αντιστοιχία με τη μορφή της 

εξίσωσης Arrhenius, η 𝛵𝑐𝑟𝑖𝑡 συσχετίστηκε θετικά με τη θερμοκρασία εγκλιματισμού για 

θερμοκρασίες μέχρι το άνω όριο του εύρους ανοχής (𝛵𝛨), πέραν του οποίου σημείωσε μείωση. 

Επίσης, προσομοιώσεις με διαφορετικά αρχικά βάρη έδειξαν ότι το μέγεθος του ζώου επιδρά στην 

ικανότητά του να ανταπεξέλθει σε οξεία θερμική καταπόνηση (Εικόνα 3-13, β). Συγκεκριμένα, 

τόσο για το λαβράκι όσο και για τον κρανιό η κρίσιμη θερμοκρασία συσχετίστηκε αρνητικά με το 

βάρος, με υψηλότερες κρίσιμες θερμοκρασίες να επιτυγχάνονται για τα μικρά ψάρια, ενώ 
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προοδευτική μείωση παρατηρήθηκε για τα μεγαλύτερα. Αυτή η τάση απορρέει από την αύξηση 

του κόστους διατήρησης με την αύξηση του μεγέθους, με επακόλουθο τη μείωση του χρόνου στον 

οποίο η διαθέσιμη ενέργεια μηδενίζεται (𝑝̇𝐶 = 𝑝̇𝑆 − 𝑝̇𝐽) για μεγαλύτερα ψάρια. Επιπρόσθετα, η 

λειτουργική απόκριση που είναι μέτρο της κατάστασης των ενεργειακών αποθεμάτων ενός ζώου, 

συσχετίστηκε θετικά με την κρίσιμη θερμοκρασία. Δεδομένου ότι η ροή κινητοποίησης 

αποθεμάτων είναι ανάλογη της αφθονίας τους, το παραπάνω πρότυπο εξηγείται από τα 

μεγαλύτερα ποσά διαθέσιμης ενέργειας που φέρουν τα ψάρια με υψηλότερες τιμές λειτουργικής 

απόκρισης. Ακόμα, η ένταση της θερμικής καταπόνησης, που εδώ εκφράζεται μέσω του ρυθμού 

αύξησης της θερμοκρασίας, επηρεάζει επίσης την απόκριση των ψαριών. Αν και η κρίσιμη 

θερμοκρασία αυτή καθ’ αυτή δεν επηρεάζεται (Εικόνα 3-14, α), ο χρόνος στον οποίο 

επιτυγχάνεται (χρόνος αντίστασης) καθορίζεται από την ένταση της θερμικής καταπόνησης. 

Συγκεκριμένα, παρατηρείται εκθετική μείωση του χρόνου αντίστασης με τον ρυθμό αύξησης της 

θερμοκρασίας (Εικόνα 3-14, β), κάτι που πρακτικά σημαίνει ραγδαία μείωση του χρόνου 

επιβίωσης υπό συνθήκες θερμικής καταπόνησης μεγάλης έντασης. Σημειώνεται επίσης ότι οι 

τάσεις της κρίσιμης θερμοκρασίας που παρατηρήθηκαν για τις παραπάνω παραμέτρους, 

εμφανίζουν την ίδια μορφή για τα δύο είδη. Ωστόσο, σε κάθε περίπτωση, οι καμπύλες για τον 

κρανιό είναι μετατοπισμένες προς τα κάτω, υποδηλώνοντας ότι το είδος φέρει γενικά μικρότερη 

ικανότητα απόκρισης σε οξεία θερμική καταπόνηση συγκριτικά με το λαβράκι. 

 

Εικόνα 3-14 Προσομοιώσεις της κρίσιμης θερμοκρασίας (α) και του χρόνου αντίστασης (β) συναρτήσει του ρυθμού 

αύξησης της θερμοκρασίας για τη θερμοκρασία εγκλιματισμού 𝛵𝑟𝑒𝑓. 

Figure 3-14 Simulations of critical temperature (α) and the resistance time (β) as a function of the heating rate, for 

the acclimation temperature 𝛵𝑟𝑒𝑓. 
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Παρατίθενται τέλος, αποτελέσματα ανάλυσης ευαισθησίας του μοντέλου ως προς τις 

παραμέτρους του για τις προβλέψεις κρίσιμης θερμοκρασίας. Συνολικά, εννέα παράμετροι 

βρέθηκε ότι επηρεάζουν σημαντικά την κρίσιμη θερμοκρασία και απεικονίζονται ιεραρχικά στην 

Εικόνα 3-15, ενώ δεν συμπεριλαμβάνονται αυτές που είχαν αμελητέα επίδραση. Από αυτές, οι 𝑣̇, 

[𝛦𝐺], και [𝑝̇𝑀] είχαν τη μικρότερη επίδραση στον καθορισμό της κρίσιμης θερμοκρασίας, οι 𝑘𝑗̇, 

𝐸𝐻
𝑗
, και 𝐸𝑏

𝑗
 είχαν ενδιάμεση και οι 𝜅, {𝑝̇𝐴𝑚

}, και 𝑇𝐴 τη μεγαλύτερη. Το γεγονός ότι το μοντέλο έχει 

τη μεγαλύτερη ευαισθησία σε μεταβολές της θερμοκρασίας Arrhenius 𝑇𝐴 δεν αποτελεί έκπληξη, 

δεδομένου ότι ο παράγοντας διόρθωσης της θερμοκρασίας επηρεάζει τις ροές τόσο των 

κινητοποιημένων αποθεμάτων όσο και του κόστους διατήρησης. Φαίνεται ότι αύξηση της 𝑇𝐴 

συνεπάγεται μείωση της κρίσιμης θερμοκρασίας, κάτι το οποίο συνάδει και με τις παραμέτρους 

που εκτιμήθηκαν για τα δύο είδη, αφού ο κρανιός που γενικά έδειξε μικρότερη ανοχή σε οξεία 

θερμική καταπόνηση συγκριτικά με το λαβράκι, έχει επίσης και την υψηλότερη τιμή 𝑇𝐴. 

 

 

Εικόνα 3-15 Ανάλυση ευαισθησίας μοντέλου για το λαβράκι (α) και τον κρανιό (β). Οι μπάρες απεικονίζουν τη σχετική 

μεταβολή (%) της κρίσιμης θερμοκρασίας για μεταβολή ± 10% στις τιμές των DEB παραμέτρων. 

Figure 3-15 Model sensitivity analysis for E. sea bass (α) and meagre (β). Bars indicate the relative change (%) of 

the critical temperature corresponding to a ± 10% change in the values of the DEB parameters. 
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4 Συζήτηση 

4.1 Πειραματική προσέγγιση 

4.1.1 Θερμική απόκριση λαβρακιού 

Τα αποτελέσματα του πειράματος τοποθετούν το θερμικό βέλτιστο για την αύξηση του λαβρακιού 

μεταξύ 24 και 28 oC, το οποίο επιβεβαιώνει προηγούμενες μελέτες για το είδος (Islam et al., 2020a, 

2020b, Person-Le Ruyet et al., 2004). Συγκεκριμένα, οι επιδόσεις των ψαριών ήταν αξιοσημείωτες 

τόσο στους 24 oC όσο και στους 28 oC, χωρίς ουσιαστικές διαφορές μεταξύ των ομάδων όσον 

αφορά την αύξηση του βάρους και τη μετατρεψιμότητα. Σε αυτές τις θερμοκρασίες, ο απόλυτος 

ρυθμός αύξησης κυμάνθηκε από 1,1 - 1,3 g d-1, ο οποίος εμπίπτει στο εύρος που αναφέρεται για 

το λαβράκι σε εύκρατα κλίματα. Για ψάρια παρόμοιου μεγέθους, οι Maricchiolo et al. (2011) 

αναφέρουν ρυθμό αύξησης μεταξύ 0,5 και 1,1 g d-1 για τους καλοκαιρινούς μήνες (T = 23 - 25oC), 

ενώ για εκτροφή νεαρών ατόμων στους 25 oC, οι Yilmaz et al. (2020) κατέγραψαν SGR 1,1 d-1. Η 

μελέτη μας έδειξε μια δραματική επιδείνωση των συνολικών επιδόσεων στην υψηλότερη 

θερμοκρασιακή συνθήκη. Δεδομένου ότι η βιολογική επίδοση σε σχέση με τη θερμοκρασία 

εμφανίζει καμπανοειδή μορφή, η παρατήρηση ότι ο ρυθμός αύξησης δεν διέφερε μεταξύ των 24 

και 28 oC υποδεικνύει ότι αυτές οι θερμοκρασίες βρίσκονται αμφίπλευρα της βέλτιστης 

θερμοκρασίας, κάτι που ευθυγραμμίζεται με το ευρήματα των Person-Le Ruyet et al. (2004) που 

προσδιόρισαν τη βέλτιστη θερμοκρασία για νεαρά λαβράκια στους 26-27 oC. 

Επιπλέον, οι βιοδείκτες που προσδιορίστηκαν για τις παραπάνω θερμοκρασίες 

υποδεικνύουν ενδείξεις θερμικής καταπόνησης στους 28 oC. Συγκεκριμένα, στους 24 oC τα 

επίπεδα κορτιζόλης μειώθηκαν δραματικά μετά τον πρώτο μήνα και παρέμειναν χαμηλά μέχρι το 

τέλος σε τυπικές τιμές βάσης για το είδος (Azeredo et al., 2017, Samaras et al., 2016b). Τα επίπεδα 

γαλακτικού οξέος μειώθηκαν επίσης με την πάροδο του χρόνου, ενώ άλλοι μεταβολίτες, όπως τα 

τριγλυκερίδια, αυξήθηκαν τον δεύτερο μήνα, αλλά παρέμειναν εντός του τυπικού εύρους για το 

λαβράκι (Islam et al., 2020a, Peres et al., 2014, Sinha et al., 2015). Η τάση ήταν παρόμοια στους 

28 oC με την κορτιζόλη και το γαλακτικό οξύ να μειώνονται μετά τον πρώτο μήνα, αλλά σε 

μικρότερο βαθμό. Η παρουσία σχετικά υψηλών συγκεντρώσεων κορτιζόλης μέχρι το τέλος του 

πειράματος ενδεχομένως αποτελεί ένδειξη καταπόνησης σε αυτή τη θερμοκρασία, ωστόσο, 
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παρόμοια επίπεδα κορτιζόλης που ξεπερνούν τα 200 ng ml-1 έχουν επίσης αναφερθεί κατά τους 

καλοκαιρινούς μήνες στη Μεσόγειο για μη στρεσαρισμένα άτομα (Samaras et al., 2016b). Παρόλα 

αυτά, η αυξημένη έκφραση πρωτεϊνών θερμικού πλήγματος σε σύγκριση με τους 24 οC, αποτελεί 

σαφή τεκμηρίωση θερμικής καταπόνησης, αφού σχετίζεται άμεσα με την ενεργοποίηση 

προστατευτικών κυτταρικών μηχανισμών (Tercero & Place, 2020). Είναι ενδιαφέρον ότι παρά τα 

παραπάνω, η ταχύτητα πέψης συσχετίστηκε θετικά με τη θερμοκρασία, το οποίο αποτελεί ένα 

καλά καταγεγραμμένο πρότυπο για πολλά είδη ψαριών, όπως ο κρανιός (Kounna et al., 2021), η 

τιλάπια (Oreochromis niloticus) (Azaza & Dhraief, 2020) και η πέστροφα (Salmo trutta) (Khan & 

Seyhan, 2021). Όπως έχει προταθεί από τους De et al. (2016), αυτό θα μπορούσε να ερμηνευθεί 

ως ένας μηχανισμός των ψαριών να ρυθμίζουν αυξητικά τις γαστρεντερικές τους λειτουργίες 

προκειμένου να αντιμετωπίσουν την αύξηση των ενεργειακών απαιτήσεων υπό αυξημένες 

θερμοκρασίες.  

Όσον αφορά την υψηλότερη θερμοκρασιακή συνθήκη, οι αναλύσεις έδειξαν κακή 

κατάσταση της φυσιολογίας των ψαριών, μειωμένες συνολικές επιδόσεις και σημάδια χρόνιας 

καταπόνησης. Η όρεξη των ψαριών μειώθηκε σημαντικά και η αύξηση σταμάτησε. Παρόμοια 

μείωση αυξητικών δεικτών έχει αναφερθεί για ιχθύδια μετά από έναν μήνα στους 32 oC (Islam et 

al., 2020c). Τα επίπεδα καταπόνησης, όσον αφορά την κορτιζόλη, το γαλακτικό οξύ και την 

έκφραση των HSP παρέμειναν υψηλά μετά τον πρώτο μήνα και μέχρι το τέλος του πειράματος, 

ενώ οι χαμηλές συγκεντρώσεις τριγλυκεριδίων, και αιμοσφαιρίνης υποδηλώνουν ότι τα ψάρια 

είχαν μειωμένη μεταβολική και αερόβια ικανότητα. Παρόμοια αύξηση των HSP, της κορτιζόλης 

και του γαλακτικού οξέος έχει παρατηρηθεί κάτω από υψηλές θερμοκρασίες τόσο στο λαβράκι 

(Islam et al., 2020b, 2020a), όσο και σε άλλα είδη όπως η τσιπούρα (Sparus aurata) (Feidantsis et 

al., 2015), η μεγαλόστομη πέρκα (Micropterus salmoides) (Zhang et al., 2017), η πέστροφα της 

Νότιας Αμερικής (Brycon amazonicus) (de Freitas Souza et al., 2020), και η ιριδίζουσα πέστροφα 

(Oncorhynchus mykiss) (Topal et al., 2021). Επιπλέον, παρατηρήθηκαν μεταβολές στους 

σωματομετρικούς δείκτες και στη σωματική σύσταση. Ο HSI μειώθηκε σε αυτή τη θερμοκρασία 

με τρόπο παρόμοιο με αυτόν που αναφέρουν οι Islam et al. (2020c), το οποίο υποδηλώνει 

εξάντληση των ενεργειακών αποθεμάτων. Άλλωστε, ενδεικτικό είναι και ότι η περιεκτικότητα 

των ψαριών σε λίπη και πρωτεΐνες μειώθηκε με ταυτόχρονη αύξηση της περιεκτικότητας σε 

υγρασία. Επιπλέον, τα λαβράκια ανέπτυξαν μεγαλοκαρδία. Το φαινόμενο έχει καταγραφεί σε 

ψάρια ως προσαρμογή στην αύξηση της θερμοκρασίας με στόχο τη βελτίωση της καρδιοαγγειακής 
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απόδοσης (Gamperl et al., 2020, Gamperl & Farrell, 2004), αλλά δεν έχει αναφερθεί 

προηγουμένως για το λαβράκι. Τέλος, η θνησιμότητα ήταν υψηλή και τα όρια επιβίωσης 

εμφανίστηκαν ιδιαίτερα στενά γύρω από τους 33 oC. Επομένως, όπως τεκμηριώνεται από την 

επαγωγή των HSP, την απορρύθμιση μεταβολικών παραμέτρων, όπως τα τριγλυκερίδια, και τα 

υψηλά επίπεδα δεικτών καταπόνησης, οι κυτταρικοί μηχανισμοί των ζώων βρίσκονταν στα 

πρόθυρα κατάρρευσης, γεγονός που υποδηλώνει εγγύτητα στα ανώτερα όρια χρόνιας ανοχής.  

Σε συμφωνία με τα υπόλοιπα ευρήματα, η μειωμένη αερόβια ικανότητα στην υψηλότερη 

θερμοκρασία αναδείχθηκε από τη μελέτη του μεταβολικού ρυθμού. Οι ενεργειακές δαπάνες για 

βασικό μεταβολισμό (SMR) αυξήθηκαν με τη θερμοκρασία με τρόπο που συνάδει με τη 

βιβλιογραφία (Chabot et al., 2016, Christensen et al., 2020, Claireaux et al., 2006). Ενδεικτικά, οι 

Claireaux και Lagardère (1999) κατέγραψαν παρόμοιες τιμές SMR, 91 mg O2 h-1 kg-1 στους 25 

oC. Ωστόσο, ο μέγιστος μεταβολικός ρυθμός δεν αυξήθηκε με παρόμοιο τρόπο, αλλά παρουσίασε 

πλατό μετά τους 28 oC, χωρίς περαιτέρω αύξηση στους 33 oC. Αυτό συμπληρώνει τις 

παρατηρήσεις των Claireaux et al. (2006), οι οποίοι δεν κατέγραψαν σημαντική αύξηση του MMR 

μεταξύ 26-30 oC, υποδεικνύοντας έτσι περιορισμούς στην ικανότητα του λαβρακιού να επάγει την 

καρδιαγγειακή του απόδοση πέραν αυτών των θερμοκρασιών. Κατά συνέπεια, το αερόβιο 

δυναμικό ήταν το χαμηλότερο στους 33 oC, γεγονός που επιβεβαιώνει την εγγύτητα στο άνω άκρο 

του εύρους θερμικής ανοχής για το λαβράκι. 

Τέλος, φαίνεται πως το θερμοκρασιακό ιστορικό (θερμοκρασία εγκλιματισμού) επηρεάζει 

σημαντικά την απόκριση του λαβρακιού σε οξεία θερμική καταπόνηση. Συγκεκριμένα, έχουν 

αναφερθεί μέγιστες κρίσιμες θερμοκρασίες 33 και 36,7o C μετά από εγκλιματισμό στους 13 και 

25 οC, αντίστοιχα (Ozolina et al., 2016, Yilmaz et al., 2020). Επεκτείνοντας αυτό το πρότυπο, εδώ 

αναφέρουμε CTmax έως και 40 oC για ψάρια που εγκλιματίστηκαν στους 33 oC. Επιπλέον, όπως 

φαίνεται από τις μεταβολές του λόγου απόκρισης εγκλιματισμού (ARR) στην παρούσα μελέτη, η 

ικανότητα εγκλιματισμού μειώθηκε σε υψηλές θερμοκρασίες με την τιμή του δείκτη να πέφτει 

από 0,41 μεταξύ 24 - 28 oC σε 0,09 μεταξύ 28 - 33 oC και με συνολική τιμή 0,24 για το εύρος 24 

– 33 oC. Αναφορικά, οι Dülger et al. (2012) υπολόγισαν παρόμοιες τιμές ARR 0,25 - 0,27 για 

θερμοκρασίες εγκλιματισμού μεταξύ 15 - 25 oC. Οι τιμές αυτές είναι συγκρίσιμες με ορισμένα 

υποτροπικά είδη (Rajaguru, 2002), τα οποία εκτίθενται σε μεγάλες διακυμάνσεις της 

θερμοκρασίας, όπως το λαβράκι κατά τα πρώτα στάδια της ζωής του στη φύση. Φαίνεται λοιπόν, 

και σε συνδυασμό με τα υπόλοιπα ευρήματα, ότι το λαβράκι έχει αξιοσημείωτη ικανότητα να 
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αντιμετωπίσει ακραία κλιματικά γεγονότα, όπως καύσωνες, παρά την πιθανή μείωση του 

αναπτυξιακού ρυθμού εξαιτίας χρόνιας θερμικής καταπόνησης. 

4.1.2 Θερμική απόκριση κρανιού 

Λόγω της σχετικά πρόσφατης εισαγωγής του κρανιού στην υδατοκαλλιέργεια, οι βιβλιογραφικές 

αναφορές για την εκτροφή του είδους κάτω από σταθερές θερμοκρασίες είναι περιορισμένες. 

Ωστόσο, πρόσφατες πειραματικές προσπάθειες τοποθετούν τη βέλτιστη θερμοκρασία για αύξηση 

ιχθυδίων κρανιού μεταξύ 23 – 27 oC, με τους Kounna et al. (2021) να αναφέρουν παρόμοιες τιμές 

SGR (1,4 - 1,6 % d-1) στους 23 και 26 oC. Επιπλέον, υπάρχουν αρκετές δημοσιευμένες μελέτες 

για την εκτροφή κρανιού υπό μεταβαλλόμενες εποχιακές θερμοκρασίες στη Μεσόγειο. Για 

παράδειγμα, πιλοτικές προσπάθειες εκτροφής σε ημι - εντατικά συστήματα υποδηλώνουν, όπως 

και τα ευρήματά της παρούσας διατριβής, ότι οι μεγαλύτεροι αυξητικοί ρυθμοί συμβαίνουν κατά 

τη διάρκεια του καλοκαιριού (20-25 oC), όπου έχουν αναφερθεί τιμές SGR 1,76% d-1 (Vargas-

Chacoff et al., 2014). Υψηλοί ρυθμοί αύξησης (ημερήσια αύξηση βάρους, 2,55 % d-1) έχουν 

επίσης αναφερθεί για εκτροφή κρανιού στις εκβολές του Νείλου (Αίγυπτος) κάτω από ψηλές 

ετήσιες θερμοκρασίες (15 - 32 oC) (EL-Shebly et al., 2007), ενώ οι Fountoulaki et al. (2017) 

αναφέρουν εκθετικούς ρυθμούς αύξησης 0,5 % d-1 και τιμές μετατρεψιμότητας μεγαλύτερες από 

δύο για εκτροφή σε θαλάσσιους κλωβούς υπό χαμηλότερες εποχιακές θερμοκρασίες (16 - 26 oC). 

Επιπλέον, για την περίοδο του καλοκαιριού (25 oC) οι τελευταίοι συγγραφείς αναφέρουν μέση 

ημερήσια κατανάλωση τροφής μεταξύ 1,1 και 1,3 % του βάρους των ψαριών, το οποίο 

ευθυγραμμίζεται με τις παρατηρήσεις της παρούσας μελέτης.  

Οι Kır et al. (2017) πιθανολογούν ότι η βέλτιστη θερμοκρασία για ιχθύδια κρανιού είναι 

μεταξύ 26 - 30 oC αν και η ανάλυσή τους δεν περιείχε δεδομένα αύξησης. Τα αποτελέσματα της 

παρούσας μελέτης υποδηλώνουν ότι η βέλτιστη θερμοκρασία είναι πράγματι στην περιοχή των 

24 - 29 oC, ωστόσο πιθανότατα βρίσκεται εγγύτερα στο κατώτερο άκρο αυτού του εύρους. Αυτό 

υποδηλώνεται από τη μικρή, αλλά σταδιακή επιδείνωση των συνολικών επιδόσεων στους 29 oC. 

Επομένως, φαίνεται ότι αν και ο κρανιός μπορεί να επιβιώσει και να αναπτυχθεί καλά σε υψηλές 

θερμοκρασίες, η έκθεση σε τέτοιες συνθήκες μακροχρόνια ελαττώνει τη συνολική του επίδοση, 

κάτι που είναι ιδιαίτερα σημαντικό για την ιχθυοκαλλιέργεια στο πλαίσιο της κλιματικής αλλαγής. 

Η παρατεταμένη θερμική καταπόνηση ήταν ιδιαίτερα έντονη στους 34 oC, όπου η όρεξη των 

ψαριών μειώθηκε σημαντικά και η αύξηση του βάρους τους σταμάτησε, αντανακλώντας υψηλά 
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ενεργειακά κόστη για βασικό μεταβολισμό. Αυτό κατέστη σαφές και από αλλαγές στη σωματική 

σύσταση των ψαριών, όπου παρατηρήθηκε αύξηση της περιεκτικότητας σε υγρασία με αύξηση 

της θερμοκρασίας, ενώ υπήρξε ταυτόχρονη μείωση των ποσοστών λίπους και πρωτεΐνης, όπως 

έχει καταγραφεί και για άλλα είδη υπό συνθήκες καταπόνησης (Cai et al., 2020). Μάλιστα, η 

σωματική σύσταση που καταγράψαμε στους 24 oC είναι παρόμοια με αυτή που αναφέρουν οι 

Kounna et al. (2021), καθώς επίσης και οι Lozano et al. (2017) στους 23,5 oC. Επιπλέον, η 

παρατεταμένη έκθεση στους 34 oC οδήγησε σε προοδευτική μείωση του ηπατοσωματικού δείκτη 

HSI με ταυτόχρονη αύξηση του καρδιοσωματικού δείκτη. Η μείωση του HSI έχει αναφερθεί 

προηγουμένως ως δείκτης εξάντλησης των ενεργειακών αποθεμάτων σε συνθήκες θερμικής 

καταπόνησης (Rossi et al., 2017), ενώ η αύξηση του CSI έχει τεκμηριωθεί καλά στα ψάρια, 

ιδιαίτερα στα σολομοειδή, ως προσαρμοστικός μηχανισμός σε συνθήκες υποξίας και αυξημένων 

θερμοκρασιών (Gamperl et al., 2020, Gamperl & Farrell, 2004). Συνεπώς, οι αλλαγές στη 

σωματική σύσταση και τους σωματομετρικούς δείκτες που παρατηρήθηκαν, υποδεικνύουν 

εξάντληση των αποθεμάτων ενέργειας στους 29 oC με περαιτέρω επιδείνωση στους 34 oC.  

Επιπλέον, η θνησιμότητα στην υψηλότερη θερμοκρασιακή συνθήκη οδήγησε σε απώλεια 

50% του αρχικού πληθυσμού των ψαριών. Είναι αξιοσημείωτο ότι τα περισσότερα από τα ψάρια 

που κατέληξαν έφεραν θρόμβους. Παρότι θρόμβοι στο αίμα που προκαλούν θνησιμότητα δεν 

έχουν συνδεθεί ρητά με υψηλές θερμοκρασίες, είναι γνωστό ότι τέτοιοι θρόμβοι μπορεί να 

προκληθούν από έντονη καταπόνηση, ενώ για ορισμένα είδη, έχει καταγραφεί και μια θετική 

συσχέτιση μεταξύ θερμοκρασίας και πυκνότητας θρομβοκυττάρων (Casillas & Smith, 1977, 

Tavares-Dias & Oliveira, 2009). Είναι επίσης ενδιαφέρον ότι η θνησιμότητα μειώθηκε σημαντικά 

όταν η θερμοκρασία ελαττώθηκε κατά 0,5 oC τον τρίτο μήνα υποδεικνύοντας ότι τα όρια 

επιβίωσης στο ανώτερο άκρο του εύρους ανοχής για τον κρανιό είναι εξαιρετικά στενά και οι 

παραμικρές αλλαγές θερμοκρασίας μπορούν να έχουν γενικευμένες επιδράσεις στον οργανισμό. 

Παρόλο που το είδος είναι ευρύθερμο και δεν έχουν αναφερθεί σημαντικές θνησιμότητες για 

θερμοκρασίες έως και 32 οC (EL-Shebly et al., 2007), η περιορισμένη ικανότητα του κρανιού να 

ανταπεξέλθει σε υψηλές θερμοκρασιακές διακυμάνσεις έχει ήδη επισημανθεί αλλού (Kır et al., 

2017). 

Η μειωμένη αερόβια ικανότητα στην υψηλότερη θερμοκρασία υπογραμμίστηκε περαιτέρω 

από τις μετρήσεις του μεταβολικού ρυθμού. Ενώ παρουσιάστηκε σημαντική αύξηση των 

ενεργειακών αναγκών με τη θερμοκρασία που καταγράφηκε με αύξηση του μεταβολικού ρυθμού 



132 

 

ηρεμίας (SMR), ο μέγιστος μεταβολικός ρυθμός (MMR) δεν παρουσίασε αντίστοιχη αύξηση, με 

αποτέλεσμα το αερόβιο δυναμικό να σημειώσει μέγιστο στους 24 oC, ενώ μειώθηκε σημαντικά 

(λιγότερο από το μισό) στους 34 oC. Τα αποτελέσματα μας σχετικά με το μεταβολικό ρυθμό 

συμφωνούν με τα ευρήματα των Kır et al. (2017), οι οποίοι προτείνουν σαν βέλτιστη θερμοκρασία 

τους 26 – 30 °C για ιχθύδια κρανιού. Ωστόσο, στη μελέτη τους αναφέρουν πολύ υψηλότερες τιμές 

κατανάλωσης οξυγόνου. Συγκεκριμένα, αναφέρουν 410, 618 και 642 mg kg-1 h−1 στους 22, 26 και 

30 oC, αντίστοιχα, τα οποία είναι διπλάσια από αυτά τις παρούσας μελέτης. Αυτό θα μπορούσε να 

αποδοθεί σε πολλούς παράγοντες, συμπεριλαμβανομένου και του μικρού μεγέθους των ψαριών 

που χρησιμοποίησαν (3,4 g), αφού ο SMR εξαρτάται από το μέγεθος και το στάδιο της ζωής του 

οργανισμού, ή το πρωτόκολλο μέτρησης. Επιπλέον, οι Kır et al. (2017) χρησιμοποίησαν στατικό 

αναπνευσιόμετρο και κατέγραψαν την κατανάλωση οξυγόνου για μία μόνο ώρα, παράγοντες που 

τείνουν να υπερεκτιμούν τον μεταβολικό ρυθμό (Chabot et al., 2016). Αντιθέτως, ποσοστά 

παρόμοια με αυτά που αναφέρουμε για τους 24 oC έχουν καταγραφεί στους 21,5 oC (99 και 245 

mg kg-1h-1 για SMR και MMR, αντίστοιχα) για μεγαλύτερα ψάρια (82,1 g) και παρόμοια 

πειραματικά πρωτόκολλα (Peixoto et al., 2017). 

Όσον αφορά τις αιματολογικές, βιοχημικές, ενζυματικές και ορμονικές μεταβλητές, 

μπορούν να εξαχθούν παρόμοια συμπεράσματα. Τα ψάρια στην υψηλότερη θερμοκρασία 

παρουσίασαν αναιμία (χαμηλό αιματοκρίτη και αιμοσφαιρίνη), ελαττωμένη μεταβολική 

ικανότητα (τριγλυκερίδια, χοληστερόλη) και αυξημένους δείκτες αναερόβιου μεταβολισμού 

(γαλακτικό οξύ) και καταπόνησης (γλυκόζη, κορτιζόλη), με τιμές πάνω από οποιαδήποτε τιμή 

αναφοράς για τον κρανιό (Fanouraki et al., 2011, Samaras et al., 2016b), υποδεικνύοντας ότι τα 

ψάρια βρίσκονταν υπό χρόνια καταπόνηση και ενεργειακή εξάντληση καθ’ όλη τη διάρκεια του 

πειράματος. Τα επίπεδα των μεταβολιτών στους 24 oC δεν έδειξαν σημάδια καταπόνησης, 

παρουσιάζοντας συγκρίσιμες τιμές με εκείνες που έχουν αναφερθεί σε συνθήκες ελέγχου 

(Chatzifotis et al., 2018). Συγκεκριμένα, οι τελευταίοι συγγραφείς αναφέρουν συγκεντρώσεις 

πλάσματος 6,2, 2,9 και 8 mmol L-1 στους 20 oC για γλυκόζη, χοληστερόλη και τριγλυκερίδια, 

αντίστοιχα, οι οποίες είναι παρόμοιες με αυτές που βρέθηκαν σε αυτή τη μελέτη. Επίσης, οι 

συγκεντρώσεις κορτιζόλης πλάσματος στους 24 oC κυμάνθηκαν στις τυπικές τιμές (0,1-3,2 ng ml-

1) που αναφέρουν οι Samaras et al. (2016) επιβεβαιώνοντας την απουσία θερμικής καταπόνησης 

σε αυτή τη θερμοκρασία. Μάλιστα, οι τιμές αυτές καταγράφηκαν μετά τον πρώτο μήνα του 

πειράματος, υποδηλώνοντας έτσι το σημαντικό χρονικό διάστημα που απαιτείται για τον πλήρη 
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εγκλιματισμό των ψαριών σε υψηλές θερμοκρασιακές συνθήκες. Αξιοσημείωτο είναι ότι στους 

29 oC, τα ψάρια παρουσίασαν ελαφρώς υψηλότερες συγκεντρώσεις κορτιζόλης και γαλακτικού 

οξέος σε σχέση με τους 24 oC, υποδεικνύοντας έτσι ενδιάμεσα επίπεδα καταπόνησης.  

Όσον αφορά τη γονιδιακή έκφραση , η HSP90 δεν διέφερε μεταξύ θερμοκρασιών, αλλά η 

έκφραση του γονιδίου HSP70 σημείωσε μείωση στην υψηλότερη θερμοκρασία συγκριτικά με τις 

υπόλοιπες συνθήκες στον σπλήνα, αλλά όχι στο ήπαρ. Επιπλέον, η έκφραση του GR μειώθηκε 

στους 34 oC τόσο στο ήπαρ όσο και στον σπλήνα, ενώ αυξήθηκε στους 29 oC, αλλά μόνο στον 

σπλήνα. Η επαγωγή της έκφρασης των HSP και GR σε σύγκριση με τους 24 oC βρίσκεται σε 

συμφωνία με το εδραιωμένο πρότυπο απόκρισης στην καταπόνηση (Faught & Vijayan, 2016). 

Όπως όμως και στα ευρήματά μας, οι Antonopoulou et al. (2020) δεν εντόπισαν διαφορές στα 

επίπεδα της HSP90 σε ιστούς κρανιού (καρδιά, συκώτι, μυς, έντερο) στην περιοχή των 17-26 oC. 

Επιπλέον, αναφέρουν αυξανόμενα επίπεδα HSP70 συναρτήσει της θερμοκρασίας στο έντερο, 

αλλά όχι στο ήπαρ, στο οποίο κατέγραψαν παρόμοιες τιμές μεταξύ 20-26 oC, αλλά χαμηλότερες 

στους 17 oC. Μαζί με τα ευρήματά μας, αυτό δείχνει ότι όντως η ικανότητα του κρανιού για 

ανοδική ρύθμιση (‘upregulation’) είναι περιορισμένη σε αυτό το θερμοκρασιακό εύρος. Το 

συμπέρασμα ενισχύεται, επίσης, από τη μειωμένη έκφραση της HSP70, μόνο στον σπλήνα, και 

του GR στην υψηλότερη θερμοκρασία, που υποδηλώνει υπολειτουργία των προστατευτικών 

μηχανισμών. Παρόμοιες παρατηρήσεις έχουν καταγραφεί και σε πειράματα έκθεσης σε 

θερμοκρασίες πέραν του ορίου ανοχής στο Ιαπωνικό πλατύψαρο (Paralichthys olivaceus). 

Συγκεκριμένα, τα πειράματα έδειξαν μια αρχική αύξηση της HSP70 που ακολουθήθηκε από 

μειωμένη έκφραση τις επόμενες εβδομάδες, λόγω κατάρρευσης των κυτταρικών αμυντικών 

μηχανισμών (Kim et al., 2019). 

Τέλος, εντοπίστηκε μια θετική συσχέτιση μεταξύ της μέγιστης κρίσιμης θερμοκρασίας 

(CTmax) και της θερμοκρασίας εγκλιματισμού, όπως άλλωστε έχει παρατηρηθεί και σε άλλα ψάρια 

(Penny & Pavey, 2021, Sakurai et al., 2021, Yilmaz et al., 2020, Zhou et al., 2019). Τα ψάρια 

παρουσίασαν αξιόλογη ικανότητα απόκρισης σε οξεία θερμική καταπόνηση, καθώς και ικανότητα 

θερμικού εγκλιματισμού μεταξύ 24 - 29 οC. Σε συνδυασμό με τα φυσιολογικά ευρήματα, αυτό 

υποδηλώνει ότι στα πλαίσια της κλιματικής αλλαγής, ο κρανιός ίσως είναι σε θέση να 

αντιμετωπίσει ακραία κλιματικά γεγονότα, όπως καύσωνες, παρά τη μείωση των συνολικών του 

επιδόσεων εξαιτίας της χρόνιας θερμικής καταπόνησης. Για τον κρανιό, η μόνη έως τώρα 

πειραματική αναφορά της CTmax κάτω από υψηλές θερμοκρασίες εγκλιματισμού είναι αυτή των 
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Kır et al. (2017). Για ιχθύδια 3 g, οι συγγραφείς κατέγραψαν CTmax 35,91 oC σε θερμοκρασία 

εγκλιματισμού 26 oC και CTmax 36,98 oC σε θερμοκρασία εγκλιματισμού 30 oC. Στη μελέτη μας 

καταγράψαμε CTmax 33,9 oC για εγκλιματισμό στους 24 oC, το οποίο ταιριάζει απόλυτα κάτω από 

αυτό των Kır et al. (2017) στους 26 oC, λαμβάνοντας υπόψη τη θετική συσχέτιση CTmax και της 

θερμοκρασίας εγκλιματισμού (Ern et al., 2016). Επιπρόσθετα, και συγκρίσιμα με τα 

αποτελέσματα των Kır et al. (2017) στους 30 oC, καταγράψαμε CTmax 37,5 oC για εγκλιματισμό 

στους 29 oC, η οποία από όσα γνωρίζουμε, είναι η υψηλότερη που έχει καταγραφεί ποτέ για το 

είδος. 

4.2 Μαθηματική μοντελοποίηση 

4.2.1 Μελέτη των ενεργειακών ισοζυγίων 

Η θεωρία Δυναμικού Ενεργειακού Ισοζυγίου (DEB) δίνει έμφαση στους μηχανισμούς. Υιοθετεί 

ένα ενιαίο πλαίσιο για να περιγράψει δυναμικές μεταβολές στο ενεργειακό ισοζύγιο των 

οργανισμών βασιζόμενο σε απλούς κανόνες για τη ροή ενέργειας στο εσωτερικό τους, το οποίο 

με τη σειρά του στηρίζεται σε θεμελιώδεις θερμοδυναμικές αρχές (Kooijman, 2010). Συνέπεια 

αυτού είναι ότι οι κεντρικοί μηχανισμοί, οι εξισώσεις και η βασική αρχιτεκτονική ενός μοντέλου 

DEB θα είναι η ίδια για όλους τους οργανισμούς ανεξαρτήτως μεγέθους, από τα βακτήρια μέχρι 

τα θηλαστικά. Φυσικά, επιπλέον παραδοχές και προσαρμογές είναι απαραίτητες για να 

αποτυπωθούν τα ιδιαίτερα χαρακτηριστικά και οι συμπεριφορές οργανισμών με ριζικά 

διαφορετικές στρατηγικές ζωής. Γι’ αυτό το λόγο άλλωστε έχει αναπτυχθεί και ένα πλήθος 

μοντέλων που αποτελούν προεκτάσεις του τυπικού DEB μοντέλου όπως αυτά για τα έντομα 

(Gergs & Baden, 2021), τα φυτά (Venolia et al., 2020) και τις μελέτες οικοτοξικολογίας 

(Vlaeminck et al., 2021). Οι προεκτάσεις αυτές γίνονται μεταξύ άλλων με την εισαγωγή επιπλέον 

βοηθητικών παραμέτρων, την περιγραφή παραπάνω του ενός αποθεμάτων και δομικών βιομαζών 

και την τροποποίηση ενεργειακών στρατηγικών για τα επιμέρους αναπτυξιακά στάδια (Livanou 

et al., 2019, Maino et al., 2017). Ωστόσο, η ουσία αυτού του ενιαίου πλαισίου παραμένει η ίδια. 

Οι μεταβολικές διαδικασίες, τα αναπτυξιακά χαρακτηριστικά, και το ενεργειακό ισοζύγιο όλων 

των οργανισμών μπορεί να περιγραφεί από τους ίδιους κεντρικούς μηχανισμούς χρησιμοποιώντας 

έναν σχετικά μικρό αριθμό βασικών παραμέτρων. Ισχυρή συνέπεια των παραπάνω είναι ότι τα 

βιοενεργητικά χαρακτηριστικά των οργανισμών μπορούν να συγκριθούν βάσει διαφορών στις 
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μεταξύ τους βασικές παραμέτρους, κάτι που κάνει τη θεωρία ιδιαίτερα ελκυστική για συγκριτικές 

μελέτες και την διαχωρίζει από τα ευρέως χρησιμοποιούμενα εμπειρικά μοντέλα (Kooijman & 

Augustine, 2022, Kooijman & Lika, 2014a).  

Οι τιμές των παραμέτρων είναι συγκεκριμένες για κάθε άτομο και καθορίζονται γενετικά. 

Κατά την εκτίμηση των DEB παραμέτρων ενός είδους, μια υπονοούμενη αλλά σημαντική 

παραδοχή είναι ότι αυτές εκφράζουν το ‘μέσο’ άτομο του είδους. Αυτό απορρέει από το γεγονός 

ότι τα δεδομένα που χρησιμοποιούνται προέρχονται από πολλές και ετερογενείς πηγές και άρα 

αποτελούν έναν μέσο όρο των χαρακτηριστικών που μελετώνται. Φυσικά, για κάθε φαινοτυπικό 

χαρακτηριστικό θα υπάρχει κάποιος βαθμός ποικιλομορφίας μεταξύ ατόμων του ίδιου είδους, ο 

οποίος βρίσκεται υπό γενετικό και περιβαλλοντικό έλεγχο (McKenzie et al., 2021) και άρα είναι 

εύλογο οι τιμές των παραμέτρων να φέρουν επίσης έναν βαθμό ποικιλομορφίας. Κατά την 

επαλήθευση των μοντέλων της παρούσας διατριβής αναπτύχθηκε ένας τρόπος εισαγωγής μιας 

τέτοιας ποικιλομορφίας στις προβλέψεις των μοντέλων υποθέτοντας έναν βαθμό μεταβλητότητας 

σε κάποιες από τις παραμέτρους που σχετίζονται με δομικά χαρακτηριστικά των ειδών που 

μελετήθηκαν (Koch & De Schamphelaere, 2020, Stavrakidis-Zachou et al., 2019). Εφαρμογή 

αυτής της μεθόδου σε προσομοιώσεις σε ψάρια έχει δείξει ότι η εκτιμώμενη αβεβαιότητα στις 

προβλέψεις του μοντέλου είναι αντίστοιχης κλίμακας με τις τυπικές αποκλίσεις που 

παρατηρούνται σε ιχθυοπληθυσμούς για μεγέθη, όπως το βάρος και η κατανάλωση τροφής 

(Stavrakidis-Zachou et al., 2021b). Μια αντίστοιχη προσέγγιση έχει χρησιμοποιηθεί πρόσφατα σε 

DEB μοντέλα εμπορικά σημαντικών εντόμων για τη μελέτη διακυμάνσεων στο χρόνο ανάπτυξης 

των προνυμφικών τους σταδίων με απώτερο στόχο τη βελτίωση της εκτροφής τους (Gergs & 

Baden, 2021). Επομένως, η προσέγγιση που αναπτύχθηκε εδώ αποτελεί όχι μόνο έναν βάσιμο 

τρόπο έκφρασης της παρατηρούμενης ενδοειδικής ποικιλότητας, αλλά ενδεχομένως έχει και άλλες 

χρήσιμες εφαρμογές οι οποίες ξεφεύγουν του σκοπού της διατριβής, αλλά χρήζουν περαιτέρω 

διερεύνησης. Για παράδειγμα, κατά τη διεξαγωγή πειραμάτων είναι επιθυμητό οι οργανισμοί να 

έχουν μικρή μεταβλητότητα στα χαρακτηριστικά που μελετώνται (Mitchell et al., in press., 

Osenberg et al., 1994). Επομένως, η μελέτη των τροφικών και περιβαλλοντικών συνθηκών που 

επηρεάζουν τις διακυμάνσεις στα διάφορα χαρακτηριστικά ενδέχεται να οδηγήσει σε 

διαχειριστικές προτάσεις που την ελαχιστοποιούν, βελτιώνοντας έτσι την ποιότητα των 

πειραμάτων.  
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Εκ φύσεως, οι ενδο-ειδικές διαφορές μεταξύ ατόμων είναι μικρές σε σχέση με τις δια-

ειδικές (Buoro et al., 2016). Επομένως, παραμένει σημαντικό να μιλάμε για τις τιμές των DEB 

παραμέτρων που σχετίζονται με το είδος ως μέσο όρο των τιμών των ατόμων του συγκεκριμένου 

είδους. Μόλις εκτιμηθούν αυτές οι παράμετροι, είναι εφικτό να υπολογιστούν πολλές ιδιότητες, 

ακόμα κι αν αυτές δεν έχουν χρησιμοποιηθεί κατά την παραμετροποίηση του είδους ή δεν είναι 

εφικτό να μετρηθούν λόγω πρακτικών δυσκολιών ή διότι αποτελούν αφηρημένες μεταβλητές. Η 

σύγκριση τόσο των παραμέτρων διαφορετικών ειδών όσο και των ιδιοτήτων που προκύπτουν από 

αυτές αποτελεί ένα ισχυρό εργαλείο μελέτης το οποίο και χρησιμοποιείται εδώ για συγκρίσεις των 

βιοενεργητικών προφίλ των δύο ειδών που μελετήθηκαν (Kooijman & Augustine, 2022, Kooijman 

& Lika, 2014a, Marn & Kooijman, 2022). Συγκεκριμένα, οι μεγαλύτερες διαφορές στις βασικές 

παραμέτρους των δύο ειδών εντοπίστηκαν στα 𝜅, 𝑧, και [𝐸𝐺] που ήταν υψηλότερα στον κρανιό 

και στο [𝑝̇𝑀] που ήταν υψηλότερο στο λαβράκι. Άμεση απόρροια αυτών των παραμέτρων είναι 

ότι ο καταμερισμός της ενέργειας στις επιμέρους μεταβολικές λειτουργίες παρουσιάζει 

σημαντικές διαφορές μεταξύ των δύο ειδών (Εικόνα 4-1). Μάλιστα, αυτές οι διαφορές όχι μόνο 

διατηρούνται κατά την ανάπτυξη τους, αλλά εμφανίζουν συνέπεια και με τα γενικά 

χαρακτηριστικά και τις στρατηγικές ζωής που είναι γνωστές για αυτά (Duncan et al., 2013, 

Vázquez & Muñoz-Cueto, 2014).  

Ειδικότερα, το λαβράκι δαπανά μεγάλο μέρος της ενέργειάς του σε αναπτυξιακές 

λειτουργίες, αυτές δηλαδή που σχετίζονται με την γενετική ωρίμανση και τη διατήρησή του (𝑝̇𝑅 

και 𝑝̇𝐽). Επίσης, συγκριτικά με τον κρανιό η ενέργεια που καταναλώνεται για τη σωματική του 

διατήρηση (𝑝̇𝑆) καταλαμβάνει μεγαλύτερο μέρος του συνολικού του ενεργειακού ισοζυγίου. Κατά 

συνέπεια η ενέργεια που απομένει διαθέσιμη για αύξηση είναι σημαντικά μικρότερη στο λαβράκι, 

κάτι που ισχύει τόσο σε μικρά όσο και μεγαλύτερα μεγέθη ψαριών. Αυτή η παρατήρηση όχι μόνο 

επιβεβαιώνεται από το γεγονός ότι ο κρανιός εμφανίζει σημαντικά ταχύτερους αυξητικούς 

ρυθμούς, αλλά υποδεικνύει και τα υψηλά ενεργειακά κόστη στο λαβράκι ως τον παράγονταπου 

καθορίζει τον μικρότερο αυξητικό ρυθμό του. Άλλωστε, όπως φαίνεται και από τις διαφορές στις 

αναπαραγωγικές στρατηγικές τους, το λαβράκι φτάνει τη γενετική ωρίμανση ταχύτερα και σε 

μικρότερα μεγέθη (Duncan et al., 2013, Vázquez & Muñoz-Cueto, 2014). Είναι λοιπόν εύλογο ότι 

για να το πετύχει αυτό πρέπει να κατανέμει περισσότερη ενέργεια σε διαδικασίες ωρίμανσης σε 

σχέση με τον κρανιό. Επιπλέον, οι παραπάνω τάσεις είναι και ενδεικτικές των διαφορών στον 

τρόπο ζωής (‘lifestyle’) των δύο ειδών αφου το λαβράκι χαρακτηρίζεται από πιο έντονα 
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κολυμβητικά πρότυπα, κινητικότητα, και γενικότερα πιο ενεργή συμπεριφορά από τον κρανιό. Οι 

παραπάνω συλλογισμοί αποτελούν μια ενθαρρυντική εφαρμογή του πως η μελέτη των 

βιοενεργητικών ισοζυγίων μπορεί να περιγράψει διαφορετικά χαρακτηριστικά ανάπτυξης και 

αύξησης των ειδών, αλλά και πως μπορεί να ερμηνεύσει τις παρατηρούμενες διαφορές στη βάση 

των στρατηγικών αξιοποίησης της διαθέσιμης ενέργειας όπως έχει γίνει και σε άλλα είδη 

(Kooijman & Augustine, 2022, Marn & Kooijman, 2021). 

 

 

Εικόνα 4-1 Καταμερισμός της κινητοποιημένης (𝑝̇𝐶) ροής ενέργειας (J d-1) στις επιμέρους διαδικασίες της σωματικής 

διατήρησης (𝑝̇𝑆), διατήρησης της ωρίμανσης (𝑝̇𝐽), αύξησης (𝑝̇𝐺), και ωρίμανσης/αναπαραγωγής (𝑝̇𝑅) κατά τη γέννηση 

και την ενηλικίωση για 𝑓 = 1 και Τ = 20οC. 

Figure 4-1 Allocation of the mobilized (𝑝̇𝐶) energy flux (J d-1) to the processes of somatic maintenance (𝑝̇𝑆), maturity 

maintenance (𝑝̇𝐽), growth (𝑝̇𝐺), and maturation/reproduction (𝑝̇𝑅) at birth and puberty for 𝑓 = 1 and Τ = 20οC. 

Ένα άλλο παράδειγμα δια-ειδικών διαφορών είναι αυτές που αναλύθηκαν με το υπο-

μοντέλο της σωματικής σύστασης. Όπως τεκμηριώθηκε από τα πειραματικά δεδομένα και στη 

συνέχεια αποτυπώθηκε στις προσομοιώσεις του μοντέλου, η σωματική σύσταση του κρανιού και 

του λαβρακιού διαφέρουν, με το πρώτο να χαρακτηρίζεται από χαμηλά επίπεδα λιπών και υψηλά 

επίπεδα υγρασίας (Kounna et al., 2021, Mastoraki et al., 2020). Βιοενεργητικά, αυτές οι διαφορές 

ερμηνεύτηκαν με διαφορετικές τιμές των παραμέτρων που καθορίζουν τη σύσταση των 

αποθεμάτων και της δομικής βιομάζας τους, καθώς και αυτών που καθορίζουν τη μέγιστη 
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πυκνότητα των αποθεμάτων. Συγκεκριμένα, η συγκριτικά χαμηλότερη περιεκτικότητα του 

κρανιού σε λίπη οφείλεται στο συνδυασμό τόσο χαμηλότερης μέγιστης πυκνότητας αποθεμάτων 

(που είναι ανάλογη του μέγιστου ρυθμού αφομοίωσης, [𝐸𝑚] = {𝑝̇𝐴𝑚}/𝑣̇) όσο και της φτωχότερης 

σε λίπη περιεκτικότητας της δομικής του βιομάζας (𝜃𝐿𝑉). Η διαφορά μπορεί μάλιστα να 

ερμηνευτεί από τις μικρότερες ανάγκες του κρανιού να διατηρεί μεγάλα ποσά αποθηκευμένης 

ενέργειας, που με τη σειρά του είναι απόρροια του τρόπου ζωής και της αναπαραγωγικής 

στρατηγικής του. Όπως φάνηκε άλλωστε και από την Εικόνα 4-1, τα κόστη διατήρησης 

(σωματικής και ωρίμανσης) είναι μεγαλύτερα στο λαβράκι, και επομένως χρειάζεται περισσότερη 

αποθηκευμένη ενέργεια για να ανταπεξέλθει σε περιόδους μειωμένης αφθονίας τροφής ή υψηλών 

ενεργειακών απαιτήσεων (όπως περιόδους μεταναστεύσεων και αναπαραγωγής) σε σχέση με τον 

κρανιό. Βλέπουμε λοιπόν, πως δια-ειδικές διαφορές σε τιμές αφηρημένων μεταβλητών, όπως 

αποθέματα και δομική βιομάζα, μπορούν να μεταφραστούν τελικά σε διαφορές μετρήσιμων 

μεγεθών όπως περιεκτικότητα σε πρωτεΐνη και λίπη. Αυτό καθίσταται εφικτό επειδή 

χρησιμοποιείται ένα ενοποιημένο πλαίσιο μοντελοποίησης που βασίζεται σε ρεαλιστικούς 

φυσιολογικούς μηχανισμούς. Ως εκ τούτου, οι αφηρημένες μεταβλητές έχουν άμεση συνάφεια με 

πραγματικές βιολογικές διεργασίες και μεγέθη, ακόμα και αν οι σχέσεις μεταξύ τους δεν είναι 

διαισθητικά εμφανείς (Kooijman, 2017). Μάλιστα, βάσει της επιχειρηματολογίας που παρατέθηκε 

στις προηγούμενες παραγράφους αντίστοιχες συγκρίσεις θα μπορούσαν να πραγματοποιηθούν και 

με άλλα είδη. Αν και αυτό ξεφεύγει του σκοπό της διατριβής, καθώς προϋποθέτει επιπλέον 

μοντελοποίηση ειδών, θα αποτελούσε μια ενδιαφέρουσα προσέγγιση στο μέλλον για την 

αναζήτηση προτύπων στις παραμέτρους που επηρεάζουν τη σωματική σύσταση.  

4.2.2 Θερμική ανοχή  

Στην παρούσα διατριβή, η επίδραση της θερμοκρασίας στον μεταβολισμό ποσοτικοποιήθηκε με 

τον διορθωτικό παράγοντα της εξίσωσης Arrhenius. Από τις παραμέτρους που εκτιμήθηκαν 

προέκυψε ότι η βέλτιστη θερμοκρασία είναι ελαφρώς υψηλότερη για το λαβράκι, κάτι που 

επιβεβαιώθηκε και από τα πειραματικά ευρήματα, ενώ παρόμοια τάση έδειξαν και οι 

προσομοιώσεις για τα ανώτερα θερμικά όρια υπό οξεία θερμική καταπόνηση. Από τις βασικές 

DEB παραμέτρους, αυτές που επηρεάζονται πρωτίστως από τη θερμοκρασιακή διόρθωση είναι ο 

ρυθμός αφομοίωσης {𝑝̇𝐴𝑚
} και ο ρυθμός σωματικής διατήρησης [𝑝̇𝑀]. Επιπλέον, αυτές οι 

παράμετροι αντιπροσωπεύουν σημαντικές ροές ενέργειας για τον οργανισμό. Στην πρώτη 
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περίπτωση σχετίζονται με τον τρόπο και την αποδοτικότητα ενσωμάτωσης ενέργειας από το 

περιβάλλον (Koch & De Schamphelaere, 2020), ενώ στη δεύτερη αντανακλούν ενεργειακές 

δαπάνες που εξαρτώνται από την πολυπλοκότητα και τα μορφομετρικά χαρακτηριστικά (όπως 

σχήμα, διαστάσεις, αναλογία όγκου-επιφάνειας, κ.α) του οργανισμού (Lika et al., 2019) και άρα 

καθορίζουν την κατανομή ενέργειας στις επιμέρους διεργασίες. Από αυτήν την άποψη, οι [𝑝̇𝑀] 

και {𝑝̇𝐴𝑚
} αναμένεται όχι μόνο να αντικατοπρίζουν διαφορές στη θερμική ευαισθησία των ειδών, 

αλλά και διαφορές στις ενεργειακές στρατηγικές τους όπως αποτυπώθηκε και στην προηγούμενη 

παράγραφο (Εικόνα 4-1). Οι Freitas et al. (2010) μελέτησαν τα θερμικά όρια ψαριών του Βορείου 

Ατλαντικού και επιχείρησαν να τα συσχετίσουν με βασικές παραμέτρους μοντέλων DEB. Τα 

αποτελέσματά τους έδειξαν μια θετική συσχέτιση των [𝑝̇𝑀] και του {𝑝̇𝐴𝑚
} με τη βέλτιστη 

θερμοκρασία για κάθε είδος, κάτι που φαίνεται ότι επιβεβαιώνουν και τα είδη της παρούσας 

μελέτης. Συγκεκριμένα, αν και οι ποσοτικές διαφορές στα θερμικά όρια, αλλά και στις 

παραμέτρους μεταξύ λαβρακιού και κρανιού είναι μικρές, όταν τα συγκρίνουμε με είδη που ζουν 

σε ψυχρότερα περιβάλλοντα, φαίνεται ότι εμπίπτουν στο ίδιο πρότυπο που κατέγραψαν οι Freitas 

et al. (2010) (Εικόνα 4-2). 

 

 

Εικόνα 4-2 Ο ρυθμός σωματικής διατήρησης, [𝑝̇𝑀], και ο μέγιστος ρυθμός αφομοίωσης, {𝑝̇𝐴𝑚
}, συναρτήσει της 

βέλτιστης θερμοκρασίας για διαφορετικά ψάρια. Με μαύρο δίνονται τιμές για διάφορα είδη από τους Freitas et al. 

(2010) και με κόκκινο οι εκτιμημένες τιμές για το λαβράκι και τον κρανιό. 

Figure 4-2 The somatic maintenance rate, [𝑝̇𝑀], and the maximum assimilation rate, {𝑝̇𝐴𝑚
}, as a function of the 

optimum temperature for different fish. Various fish species from the Freitas et al.(2010) study are represented with 

the black colour while the values for E. sea bass and meagre estimated in the present study are given in red. 
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Σύμφωνα με αυτό, τόσο ο ρυθμός σωματικής διατήρησης όσο και ο ρυθμός αφομοίωσης 

φαίνεται να μειώνονται με την αύξηση της βέλτιστης θερμοκρασίας. Αυτό μπορεί να υποδηλώνει 

ότι είδη που ζουν σε υψηλά θερμοκρασιακά περιβάλλοντα και άρα έχουν ταχύτερο μεταβολισμό, 

αντισταθμίζουν τα υψηλά μεταβολικά τους κόστη με χαμηλούς ρυθμούς σωματικής διατήρησης 

(ανά μονάδα όγκου), κάτι όμως που φέρει το αντίτιμο ότι δεν μπορούν να υποστηρίξουν μεγάλους 

ρυθμούς αφομοίωσης (ανά μονάδα επιφάνειας) (Forster et al., 2012, Wootton et al., 2022). 

Αντιθέτως, οι οργανισμοί που ζουν σε ψυχρότερα περιβάλλοντα μπορούν να υποστηρίξουν 

μεγάλους ρυθμούς αφομοίωσης, επειδή δύνανται να πληρώσουν το αντίτιμο του υψηλού κόστους 

διατήρησης (Atkinson & Sibly, 1997, Klompmaker et al., 2016). Μια ενδιαφέρουσα απόρροια 

αυτού του συλλογισμού είναι ότι μπορούμε να εξάγουμε συμπεράσματα για τη θερμική 

ευαισθησία ενός οργανισμού λαμβάνοντας υπόψη έναν μικρό αριθμό των βασικών του 

παραμέτρων, ακόμα και αν η πληροφορία που χρησιμοποιήθηκε κατά την παραμετροποίηση 

σχετικά με τις θερμικές του αποκρίσεις είναι πολύ περιορισμένη (Freitas et al., 2010). Φυσικά, 

λόγω της πολυπλοκότητας των σχέσεων μεταξύ διαδικασιών πρόσληψης και χρήσης ενέργειας οι 

παραπάνω γενικεύσεις απαιτούν περαιτέρω επαλήθευση και ως εκ τούτου, παρατίθενται με 

επιφύλαξη αλλά και σαν πεδίο περαιτέρω έρευνας. Ωστόσο, φαίνεται πως η χρήση τέτοιου είδους 

συσχετίσεων αποτελεί μια υποσχόμενη προσέγγιση για τη μελέτη και σύγκριση της θερμικής 

ευαισθησίας διαφορετικών ειδών. 

Ακόμα, η σύγκριση των παραμέτρων Arrhenius αυτών καθ’ αυτών φαίνεται ότι προσφέρει 

έναν επιπλέον τρόπο μελέτης θερμικής ευαισθησίας. Ο Kooijman (2010) διατυπώνει το 

επιχείρημα ότι οι οργανισμοί που διαβιούν σε περιβάλλοντα με μεγάλες και απότομες 

θερμοκρασιακές διακυμάνσεις αναγκάζονται να χρησιμοποιούν ένζυμα που λειτουργούν καλά σε 

μεγάλο εύρος θερμοκρασιών με φυσικό επακόλουθο να εμφανίζουν σχετικά χαμηλές 

θερμοκρασίες Arrhenius. Τέτοια είδη περιλαμβάνουν οργανισμούς που ζουν στην παράκτια και 

διαπαλιρροιακή ζώνη, όπου καταγράφονται μεγάλες ημερήσιες θερμοκρασιακές διακυμάνσεις 

(Kon et al., 2020, Martínez et al., 2015). Απεναντίας, οργανισμοί που ζουν σε πιο σταθερά 

θερμοκρασιακά περιβάλλοντα, όπως τα βενθικά και τα πελαγικά είδη (Kooijman, 2010) ή 

ομοιόθερμοι οργανισμοί όπως θηλαστικά και πτηνά (Kooijman & Lika, 2014b, Teixeira, 2016), 

συχνά χαρακτηρίζονται από υψηλότερες τιμές της θερμοκρασίας Arrhenius. Παρόμοιοι 

ισχυρισμοί γίνονται και από την υπόθεση της κλιματικής μεταβλητότητας (‘Climate Variability 

Hypothesis’) (Sunday et al., 2019) η οποία προβλέπει την εξέλιξη ‘θερμικής γενικότητας’, δηλαδή 
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μεγάλου εύρους ανοχής, κάτω από περιβάλλοντα με υψηλές θερμοκρασιακές διακυμάνσεις και 

‘θερμική εξειδίκευση’, δηλαδή υψηλής βιολογικής απόδοσης, αλλά σε μικρός εύρος ανοχής, για 

θερμοκρασιακά σταθερά περιβάλλοντα (Shah et al., 2021, Wang et al., 2019). Τα ευρήματα της 

παρούσας διατριβής φαίνεται να συμφωνούν με την παραπάνω διατύπωση. Η τιμή της 

παραμέτρου για το λαβράκι εκτιμήθηκε αρκετά μικρότερη του κρανιού και η συμπεριφορά του 

είδους ταιριάζει με αυτή που περιγράφηκε, αφού το είδος εντοπίζεται συχνά σε μεταβατικά νερά, 

όπως λιμνοθάλασσες και δέλτα, τόσο κατά τα πρώτα στάδια της ζωής του όσο και μετά την 

ενηλικίωση (Millot et al., 2014). Από την άλλη, ο κρανιός αν και επίσης ευρύθερμο είδος, περνάει 

το μεγαλύτερο χρόνο της ζωής του σε σταθερότερα θερμοκρασιακά περιβάλλοντα (Cárdenas, 

2011). Οι μεταναστεύσεις μεταξύ παράκτιας και πελαγικής ζώνης εντοπίζονται κυρίως την 

περίοδο της αναπαραγωγής, ενώ οι νεαροί κρανιοί περνούν τα πρώτα χρόνια της ζωής τους σε 

μεγαλύτερα βάθη (Haffray et al., 2012), κάτι που μπορεί να ερμηνεύσει τη μεγαλύτερη τιμή της 

παραμέτρου που εκτιμήθηκε για το είδος. Το παραπάνω επιχείρημα ενισχύεται και από τα 

αποτελέσματα απόκρισης σε οξεία θερμική καταπόνηση. Τόσο πειραματικά όσο και μέσω 

προσομοιώσεων, φάνηκε ότι το λαβράκι διαθέτει μεγαλύτερη ανοχή σε θερμικά επεισόδια 

μεγάλης έντασης.  

Μια ενδιαφέρουσα παρατήρηση σχετικά με τα όρια ανοχής υπό οξεία θερμική πρόκληση 

είναι ότι για την μοντελοποίηση τους δεν απαιτήθηκε η εισαγωγή επιπλέον παραμέτρων, 

υπογραμμίζοντας έτσι τη γενικότητα του DEB πλαισίου. Η αποτύπωση των θερμικών ορίων έγινε 

με την υιοθέτηση επιπλέον παραδοχών βασισμένων σε παρατηρήσεις φυσιολογίας και αρχές 

θερμοδυναμικής και στη συνέχεια πραγματοποίηση προσομοιώσεων. Αποτέλεσμα αυτής της 

προσέγγισης ήταν να εκτιμηθούν θερμοκρασιακά κατώφλια (κρίσιμη θερμοκρασία, 𝑇𝑐𝑟𝑖𝑡) στο 

σημείο τομής των ροών κινητοποίησης και διατήρησης ενέργειας (𝑝̇𝐶 = 𝑝̇𝑆 − 𝑝̇𝐽), επιτρέποντας 

έτσι την περιγραφή των θερμικών ορίων με καθαρά βιοενεργητικούς όρους. Υπογραμμίζεται 

ωστόσο, ότι κατά την ανάπτυξη αυτής της προσέγγισης δεν υποθέσαμε ταύτιση της 𝑇𝑐𝑟𝑖𝑡 με την 

CTmax, το οποίο πηγάζει από την αβεβαιότητα γύρω από τους μηχανισμούς που περιγράφουν την 

CTmax. Συγκεκριμένα, αν και έχουν γίνει συσχετίσεις της CTmax και της θερμικής επίδρασης στη 

μεμβρανική λειτουργία των νευρώνων (Andreassen et al., 2020), οι μηχανισμοί που περιγράφουν 

την κατάρρευση της φυσιολογίας στο CTmax παραμένουν γενικώς άγνωστοι (Claunch et al., 2021, 

Jutfelt et al., 2019). Επιπρόσθετα, το σημείο στο οποίο ορίζεται η CTmax μπορεί να διαφέρει μεταξύ 

μελετών (απώλεια ισορροπίας, μυϊκοί σπασμοί, κώμα, θάνατος) (Beitinger & Lutterschmidt, 
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2011), ενώ μεθοδολογικά στοιχεία, όπως ο ρυθμός αύξησης της θερμοκρασίας, φαίνεται ότι 

επηρεάζουν τα αποτελέσματα δυσχεραίνοντας ακόμα περισσότερο τον εντοπισμό των 

υποκείμενων μηχανισμών (Brauner & Richards, 2020b). Στην παρούσα μελέτη, διατυπώθηκε η 

υπόθεση ότι ανεξαρτήτως του ποιος είναι ο πραγματικός φυσιολογικός μηχανισμός που 

περιγράφει το CTmax, η απώλεια της ομοιόστασης οφείλεται στην αδυναμία κινητοποίησης 

επαρκούς ενέργειας για την κάλυψη των αυξανόμενων αναγκών διατήρησης (όπως απομάκρυνση 

κατεστραμμένων μορίων και ελευθέρων ριζών, επιδιόρθωση κυτταρικών δομών, κ.ά.). Το γεγονός 

ότι με αυτήν την παραδοχή μπόρεσαν να προσομοιωθούν θερμικά όρια παραπλήσια της CTmax 

τόσο σε απόλυτες τιμές αλλά και σε τάσεις, αποτελεί ένα αξιοσημείωτο εύρημα της εν λόγω 

προσέγγισης και πιθανόν μια ρεαλιστική βιοενεργητική ερμηνεία του μηχανισμού της CTmax. 

4.3 Ερμηνεύοντας τα πρότυπα θερμικής απόκρισης 

Στην παρούσα διατριβή μελετήθηκε η επίδραση της θερμοκρασίας στο μεταβολισμό δύο 

σημαντικών ειδών υδατοκαλλιέργειας τόσο πειραματικά όσο και με την ανάπτυξη μαθηματικών 

μοντέλων βασισμένων στη θεωρία DEB. Στόχος ήταν η μελέτη των θερμικών αποκρίσεων και 

των ορίων ανοχής με τον κατά το δυνατό πιο ολοκληρωμένο τρόπο έτσι ώστε να γεφυρωθούν 

κάποια από τα πειραματικά κενά που αναλύθηκαν στη βιβλιογραφική ανασκόπηση της ενότητας 

2.1.1, αλλά και να αναπτυχθούν μοντέλα με προβλεπτική και ερμηνευτική ισχύ. Σε αυτό το 

πλαίσιο, προσδιορίστηκαν πειραματικά οι αποκρίσεις των ειδών κάτω από χρόνια και οξεία 

θερμική καταπόνηση, ενώ αναπτύχθηκαν και μαθηματικά εργαλεία. Τα τελευταία, συμπληρώνουν 

την ερμηνεία των παρατηρούμενων τάσεων και επιτρέπουν τη θεωρητική διερεύνηση των 

μηχανιστικών σχέσεων που περιγράφουν τις θερμικές προτιμήσεις και τα όρια ανοχής των 

ψαριών. 

Όπως επιβεβαίωσαν και τα δύο πειράματα, οι βιολογικές επιδόσεις των ψαριών 

επιδεινώθηκαν ραγδαία κοντά στο άνω άκρο του εύρους ανοχής τους. Υποθέσεις σχετικά με το 

γιατί συμβαίνει αυτό επικεντρώνονται κυρίως στο οξυγόνο ως περιοριστικό παράγοντα σε 

συνδυασμό με αυξημένες ενεργειακές απαιτήσεις για βασικό μεταβολισμό (Jutfelt et al., 2018, 

Pörtner et al., 2017). Μάλιστα, οι περιορισμοί σε οξυγόνο σχετίζονται σε μεγάλο βαθμό με τους 

φυσιολογικούς περιορισμούς που καθορίζουν την ικανότητα παροχής οξυγόνου στους ιστούς και 

όχι σε αυτή καθ’ αυτή διαθεσιμότητα οξυγόνου στο νερό (Ejbye-Ernst et al., 2016, Pörtner et al., 

2017). Πράγματι, η μέτρηση του μεταβολικού ρυθμού στη παρούσα μελέτη έδειξε σημαντική 
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αύξηση του βασικού μεταβολισμού (SMR) με τη θερμοκρασία, όπως άλλωστε έχει παρατηρηθεί 

και σε άλλα είδη ψαριών (Christensen et al., 2020), κάτι το οποίο αποτυπώθηκε και στις 

προσομοιώσεις των μοντέλων με την ποσοτικοποίηση των επιδράσεων της θερμοκρασίας μέσω 

της σχέσης Arrhenius.  

Ωστόσο, η μέγιστη αερόβια μεταβολική ικανότητα (MMR) σημείωσε πλατό πάνω από 

τους 28 οC στο λαβράκι, ενώ στον κρανιό καταγράφηκε και μείωση του σε ακόμα υψηλότερες 

θερμοκρασίες. Η μείωση του MMR είναι μια ένδειξη υπολειτουργίας των αναπνευστικών και 

καρδιαγγειακών μηχανισμών που χρησιμοποιούνται για να ρυθμίσουν την απορρόφηση οξυγόνου 

και συνεπώς υποδηλώνει έντονη καταπόνηση και εγγύτητα στα όρια φυσιολογικής κατάρρευσης 

(Johansen et al., 2021, Jutfelt, 2020). Παρόλο που η μείωση του MMR γενικά προβλέπεται από 

την θεωρία OCLTT, σπάνια καταγράφεται πειραματικά σε ψάρια, γεγονός που έχει αποτελέσει 

και σημείο κριτικής της (Gräns et al., 2014, Norin et al., 2014). Ο λόγος είναι ότι τα περισσότερα 

είδη έχουν πολύ στενά θερμοκρασιακά όρια επιβίωσης πέραν του σημείου που ξεκινά η μείωση 

του MMR και ως εκ τούτου είναι δύσκολο να ληφθούν τέτοιες τιμές (Johansen et al., 2021, Pörtner 

et al., 2017). Στα πειράματα που διεξήχθησαν σε αυτήν τη μελέτη, ο συνδυασμός SMR και MMR 

είχε ως αποτέλεσμα το αερόβιο δυναμικό να ελαχιστοποιηθεί στην υψηλότερη θερμοκρασιακή 

συνθήκη, όπως προβλέπεται από τη θεωρία OCLTT για θερμοκρασίες κοντά στο ανώτερο άκρο 

του εύρους ανοχής (Jutfelt, 2020). Ωστόσο, είναι ενδιαφέρον ότι παρά τις θνησιμότητες που 

σημειώθηκαν σε αυτή τη θερμοκρασία, το αερόβιο δυναμικό απείχε αρκετά από τον μηδενισμό 

του, ενώ μάλιστα για το λαβράκι ο MMR δεν παρουσίασε σημεία καμπής. Αυτό ενδεχομένως 

υποδηλώνει ότι το όριο θερμικής ανοχής στο λαβράκι δεν ερμηνεύεται αποκλειστικά από 

περιορισμούς σε οξυγόνο, αλλά επηρεάζεται και από άλλους μηχανισμούς όπως 

αποσταθεροποίηση κυτταρικών μεμβρανών ή μετουσίωση δομικών πρωτεϊνών οι οποίοι χρήζουν 

περαιτέρω διερεύνησης, όπως προτείνεται αλλού (Verberk et al., 2016). Σε κάθε περίπτωση, η 

μελέτη της αερόβιας ικανότητας αποτελεί μια κατ’ ανάγκη προσέγγιση της μεταβολικής-

ενεργειακής ικανότητας, καθώς η τελευταία είναι δύσκολο να προσδιοριστεί πειραματικά (Chabot 

et al., 2016). Κατά την ανάπτυξη των μοντέλων, χρησιμοποιήθηκε η εκτεταμένη μορφή της 

εξίσωσης Arrhenius για να περιγράψει τη μείωση της δραστικότητας των ενζύμων, και άρα της 

μεταβολικής ικανότητας, στα όρια του εύρους ανοχής. Μάλιστα, αυτή η προσέγγιση λειτούργησε 

αποτελεσματικά, οδηγώντας τόσο σε καλή προσαρμογή των πειραματικών δεδομένων στις 
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προβλέψεις των μοντέλων όσο και στην εξαγωγή συμπερασμάτων συναρτήσει των παραμέτρων 

τους. 

Σε μοριακό και βιοχημικό επίπεδο, οι αποκρίσεις των ψαριών στην θερμική καταπόνηση 

περιλαμβάνουν την ενεργοποίηση μηχανισμών που σχετίζονται με την απομάκρυνση και 

επιδιόρθωση βλαβών, την προστασία κυτταρικών δομών και την διαχείριση ενεργειακών πηγών 

(Kassahn et al., 2009, Sokolova et al., 2012). Πράγματι, τα παραπάνω πρότυπα θερμικής 

απόκρισης καταγράφηκαν πειραματικά για τα δύο είδη στην ενδιάμεση πειραματική 

θερμοκρασία, ενώ στην υψηλότερη, κάποιοι από τους βιοδείκτες παρουσίασαν μείωση. Τέτοιοι 

ήταν, για παράδειγμα, τα αντιοξειδωτικά ένζυμα και οι πρωτεΐνες θερμικού πλήγματος, που σε 

αντίθεση με το εδραιωμένο πρότυπο υπερέκφρασης υπό θερμική καταπόνηση (Jia et al., 2020, 

Rossi et al., 2017, Yang et al., 2021) παρουσίασαν μείωση, εκφράζοντας έτσι την αδυναμία των 

ψαριών για περαιτέρω φυσιολογική ρύθμιση. Σημειώνεται ότι αντίστοιχες παρατηρήσεις έχουν 

καταγραφεί κάτω από ακραίες θερμοκρασίες για την τιλάπια (Waheed et al., 2020), το Ιαπωνικό 

πλατύψαρο (Paralicchthys olivaceus) (Kim et al., 2019), και την ιριδίζουσα πέστροφα 

(Oncorhynchcus mykiss) (Topal et al., 2021) κάτι το οποίο τυπικά αποδίδεται στην μετουσίωση 

των πρωτεϊνών και κατ’ επέκταση στην απενεργοποίηση των εμπλεκόμενων ενζύμων σε υψηλές 

θερμοκρασίες (Kregel, 2002, Liu et al., 2020). Απεναντίας, το γαλακτικό οξύ παρουσίασε αύξηση, 

υποδηλώνοντας αναντιστοιχία αερόβιας ικανότητας και ενεργειακών απαιτήσεων. Αυτή η 

αναντιστοιχία επάγει την ενεργοποίηση αναερόβιων μεταβολικών οδών και τυπικά συνοδεύεται 

από αυξημένα επίπεδα γαλακτικού οξέος (όπως και καταγράφηκε) (Forgati et al., 2017, Young et 

al., 2019), αυξημένη δράση γλυκολυτικών ενζύμων (PK, L-LDH) (Regan et al., 2015, Zhang et 

al., 2017), και έκφραση υποξικών παραγόντων όπως ο Hisf-1a (Feidantsis et al., 2020, 2013). 

Ομοίως, η συγκέντρωση κορτιζόλης έδειξε αξιοσημείωτη αύξηση στις υψηλές θερμοκρασίες. 

Τέτοια αύξηση της κορτιζόλης στο πλάσμα έχει καταγραφεί σε πολλά ψάρια κάτω από θερμική 

καταπόνηση (de Freitas Souza et al., 2020, Wang et al., 2019, Yuan et al., 2020), ενώ πρόσφατα 

έχει διατυπωθεί η υπόθεση ότι συνδέεται με την απελευθέρωση ΑΤΡ και νουκλεοτιδίων στον 

εξωκυττάριο χώρο, συμβάλλοντας έτσι σε φλεγμονές και ιστολογικές βλάβες που τυπικά 

εμφανίζονται κάτω από συνθήκες έντονης καταπόνησης (Baldissera et al., 2020, de Freitas Souza 

et al., 2020). Μάλιστα, η παραπάνω υπόθεση ενδεχομένως ερμηνεύει και την ανάπτυξη θρόμβων 

που καταγράφηκε στον κρανιό.  
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Η ενεργοποίηση των ανωτέρω προστατευτικών μηχανισμών υπό συνθήκες θερμικής 

καταπόνησης επιφέρει πρόσθετο μεταβολικό κόστος για έναν οργανισμό (Jager, 2014). Κατά 

συνέπεια, κινητοποιούνται και καταναλώνονται επιπλέον αποθέματα ενέργειας, επιφέροντας έτσι 

αλλαγές στους σωματομετρικούς δείκτες και τη σωματική σύσταση, κάτι το οποίο αποτυπώθηκε 

σαφώς τόσο πειραματικά όσο και από τις προσομοιώσεις σωματικής σύστασης. Συγκεκριμένα, 

κάτω από μεγάλης έντασης χρόνια θερμική καταπόνηση καταγράφηκε μείωση του HSI, καθώς 

και της περιεκτικότητας σε πρωτεΐνες και λίπη με ταυτόχρονη αύξηση της περιεκτικότητας σε 

υγρασία. Αντίστοιχες τάσεις έχουν παρατηρηθεί τόσο σε συνθήκες θερμικής καταπόνησης (Cai et 

al., 2020, Islam et al., 2020c) όσο και σε πειράματα ασιτίας (Chatzifotis et al., 2018), 

υποδηλώνοντας έτσι ότι οι μεταβολές στη σωματική σύσταση καθορίζονται από το ισοζύγιο 

ενέργειας του οργανισμού. Σε πλήρη συμφωνία με τον παραπάνω μηχανισμό, η μαθηματική 

μοντελοποίηση της σωματικής σύστασης επιδίωξε να περιγράψει μεταβολές στη σωματική 

σύσταση συναρτήσει της πυκνότητας των ενεργειακών αποθεμάτων των ψαριών, κάτι που 

επιτεύχθηκε με αξιόλογη ακρίβεια και για τα δύο είδη. Πράγματι, προσομοιώσεις υπό διαφορετική 

διαθεσιμότητα τροφής επιβεβαίωσαν ότι αλλαγές στη σωματική σύσταση των ψαριών μπορούν 

να ερμηνευτούν βάσει μεταβολών στο ενεργειακό τους ισοζύγιο, υποδεικνύοντας ότι οι 

παρατηρούμενες τάσεις σε υψηλές θερμοκρασίες αποτελούν προϊόν χαμηλής ενεργειακής 

αφομοίωσης και υψηλού μεταβολικού κόστους (Jutfelt, 2020, Petitjean et al., 2019). Μάλιστα το 

μοντέλο περιγράφει δυναμικά τις παραπάνω μεταβολές, παρέχοντας έτσι και ένα εργαλείο μελέτης 

της χρονικής κλίμακας στην οποία συμβαίνουν αλλαγές της σωματικής σύστασης κάτω από 

διαφορετικές συνθήκες.   

Όσον αφορά τα όρια ανοχής των ψαριών κάτω υπό οξεία θερμική καταπόνηση, φαίνεται 

ότι το θερμοκρασιακό ιστορικό τους παίζει καθοριστικό ρόλο, κάτι που τεκμηριώθηκε 

πειραματικά από τη μετατόπιση της CTmax σε διαφορετικές θερμοκρασίες εγκλιματισμού, σε 

συμφωνία με άλλες μελέτες ψαριών (Penny & Pavey, 2021, Sakurai et al., 2021, Yilmaz et al., 

2020, Zhou et al., 2019). Είναι ωστόσο σημαντικό να ερμηνεύσουμε κριτικά τέτοιου είδους 

μεταβολές. Η χρήση δεικτών όπως ο CTmax αποτελεί εδραιωμένη πρακτική στη μελέτη των 

θερμικών ορίων (Azra et al., 2020, Moyano et al., 2017, Yanar et al., 2019), επειδή 

χαρακτηρίζονται από μεγάλη επαναληψιμότητα και έτσι επιτρέπουν συγκρίσεις μεταξύ ειδών. 

Εντούτοις, κατά την έκθεση σε οξεία θερμική καταπόνηση η επιβίωση ενός οργανισμού είναι 

χρονικά εξαρτώμενη, δηλαδή καθορίζεται από την ένταση της καταπόνησης (την τιμή 
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θερμοκρασίας), και από τη χρονική έκθεση σε αυτή (Kingsolver & Umbanhowar, 2018). Γι’ αυτό 

το λόγο, η θεώρηση τέτοιων δεικτών ως απόλυτα όρια θερμικής ανοχής αποτελεί μια εσφαλμένη 

αντίληψη που δυστυχώς έχει ευρεία απήχηση σε μελέτες θερμικής βιολογίας (Pörtner et al., 2017, 

Rezende et al., 2014, Santos et al., 2011). Μια εναλλακτική οπτική είναι να θεωρήσουμε αυτά τα 

όρια ως πιθανά σημεία του ‘τοπίου’ (‘thermal landscape’) θερμικής ανοχής (Garcia & Clusella-

Trullas, 2019, Nowakowski et al., 2018), δηλαδή ενός χώρου πολλών διαστάσεων στον οποίον τα 

θερμικά όρια εξαρτώνται από πολλούς παράγοντες, μεταξύ άλλων την ένταση της θερμικής 

καταπόνησης, το χρόνο έκθεσης, το θερμικό ιστορικό των οργανισμών (θερμοκρασία 

εγκλιματισμού), το μέγεθος των ζώων, και την κατάσταση της υγείας τους (Rezende et al., 2014). 

Πράγματι, οι Turko et al. (2020) μελέτησαν τις παραμέτρους που επηρεάζουν το CTmax στον 

κοκκινόπλευρο κέφαλο (Clinostomue elongates) και παρατήρησαν ότι η θερμική ανοχή 

επηρεάζεται τόσο από την εποχή του χρόνου (θερμοκρασία εγκλιματισμού), όσο και από το 

μέγεθος και την σωματική κατάσταση των ψαριών. Συγκεκριμένα, στα πειράματά τους η κρίσιμη 

θερμοκρασία συσχετίστηκε θετικά με τη θερμοκρασία εγκλιματισμού και αρνητικά με το μέγεθος 

των ψαριών. Επίσης, ψάρια στα οποία δόθηκε μειωμένο σιτηρέσιο χαρακτηρίστηκαν από μικρό 

δείκτη ευρωστίας και κατ’ επέκταση μειωμένα ενεργειακά αποθέματα. Αυτά τα ψάρια σημείωσαν 

και σημαντικά μικρότερες CTmax συγκριτικά με την ομάδα ελέγχου. 

Οι παραπάνω τάσεις αποτυπώθηκαν και στις προσομοιώσεις που πραγματοποιήθηκαν 

εδώ. Συγκεκριμένα, η κρίσιμη θερμοκρασία συσχετίστηκε αρνητικά με το βάρος των ψαριών, ενώ 

η λειτουργική απόκριση, που αποτελεί μέτρο των τροφικών συνθηκών και άρα της κατάστασης 

των ενεργειακών αποθεμάτων ενός ζώου, συσχετίστηκε θετικά. Ο βιοενεργητικός λόγος για τον 

οποίο συμβαίνει αυτό είναι ότι η ροή κινητοποιημένου αποθέματος είναι ευθέως ανάλογη της 

πυκνότητας των αποθεμάτων και άρα ψάρια που ζουν σε φτωχές τροφικές συνθήκες θα έχουν όχι 

μόνο λιγότερα αποθέματα αλλά και μειωμένη ικανότητα κινητοποίησής τους. Αξίζει μάλιστα να 

σημειωθεί ότι μειωμένη ικανότητα θερμικής ανοχής υπό χαμηλές τροφικές συνθήκες έχει 

παρατηρηθεί και σε άλλους εξώθερμους οργανισμούς όπως σκαθάρια (Chidawanyika et al., 2017) 

και μυρμήγκια (Bujan & Kaspari, 2017). Οι ερμηνείες των παραπάνω συγγραφέων 

επικεντρώνονται κυρίως στο συνδυασμό λιγοστής τροφής και υψηλών ενεργειακών απαιτήσεων. 

Υποθέτουν δηλαδή ότι ο συνδυασμός τους οδηγεί σε ταχεία εξάντληση των ενεργειακών 

αποθεμάτων, το οποίο προκαλεί στη συνέχεια αδυναμία των οργανισμών να ρυθμίσουν τους 

προστατευτικούς τους μηχανισμούς. Οι παραπάνω παρατηρήσεις όσον αφορά τις συσχετίσεις 
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θερμικών ορίων, μεγέθους, και τροφής, ταυτίζονται με τις προσομοιώσεις που 

πραγματοποιήθηκαν εδώ, δείχνοντας όχι μόνο ότι το μοντέλο αποτυπώνει τις βασικές τάσεις που 

καταγράφονται πειραματικά, αλλά και ότι ο μηχανισμός του ερμηνεύεται με βιοενεργητικούς 

όρους. Μάλιστα, το μοντέλο υποδεικνύει ότι η ελάττωση της θερμικής αντοχής σε χαμηλές 

τροφικές συνθήκες δεν εξαρτάται από τη μείωση των αποθεμάτων αυτών καθ’ αυτών, αλλά από 

την ικανότητα κινητοποίησής τους, η οποία εξαρτάται δευτερογενώς από την πυκνότητά τους. 

Αυτό με τη σειρά του αποτελεί μια πρόταση που χρήζει πειραματικής διερεύνησης, ενώ αποτελεί 

και παράδειγμα του πως η θεωρία μπορεί να επάγει την πειραματική έρευνα (Kooijman, 2017). 

4.4 Συσχέτιση ευρημάτων διατριβής με την κλιματική αλλαγή 

Οι ενεργειακές στρατηγικές και τα ειδο-ειδικά χαρακτηριστικά των οργανισμών καθορίζουν σε 

μεγάλο βαθμό τα όρια θερμικής ανοχής τους και κατ’ επέκταση τη γεωγραφική κατανομή των 

ειδών. Δεδομένης της σχέσης που συνδέει τη θερμοκρασία με τον μεταβολισμό των ψαριών, οι 

πιέσεις που προκύπτουν από την παγκόσμια άνοδο της θερμοκρασίας αναμένεται να έχουν 

τεράστιες επιπτώσεις στους θαλάσσιους οργανισμούς (Barange et al., 2018, Marbà et al., 2015, 

Smale et al., 2019). Στους άγριους πληθυσμούς, αυτό αναμένεται να μεταφραστεί σε 

μεταναστεύσεις προς ενδιαιτήματα με ευνοϊκότερες θερμοκρασιακές συνθήκες, αλλαγές στα 

γεωγραφικά πρότυπα εξάπλωσης και μεταβολές στη σύνθεση των βιοκοινοτήτων (Weiskopf et 

al., 2020). Από την άλλη, στην περίπτωση της υδατοκαλλιέργειας, οι επιπτώσεις θα είναι πολύ πιο 

άμεσες σε ατομικό επίπεδο, διότι οι εκτρεφόμενοι οργανισμοί δεν έχουν τη δυνατότητα διαφυγής 

των δυσμενών περιβαλλοντικών συνθηκών, αλλά περιορίζονται χωρικά από το περιβάλλον 

εκτροφής τους. Μάλιστα, η ιχθυοκαλλιέργεια στη Μεσόγειο δραστηριοποιείται κυρίως στην 

παράκτια ζώνη (FAO, 2020, ΣΕΘ, 2020) η οποία εκτίθεται σε μεγαλύτερες θερμοκρασιακές 

διακυμάνσεις και άρα οι επιπτώσεις στο μεταβολισμό και τη φυσιολογία των εκτρεφόμενων 

ψαριών αναμένεται να είναι ιδιαίτερα έντονες (Azzurro et al., 2019). Προκύπτει λοιπόν, ότι ο 

προσδιορισμός των ορίων ανοχής και των θερμικών αποκρίσεων των εκτρεφόμενων ειδών είναι 

καθοριστικής σημασίας για τον κλάδο των υδατοκαλλιεργειών, καθώς επιτρέπει την πρόβλεψη 

μελλοντικών επιπτώσεων και την έγκυρη λήψη στρατηγικών αποφάσεων για την προσαρμογή 

στην κλιματική αλλαγή (Pham et al., 2021). 

Τα αποτελέσματα της παρούσας διατριβής υποδεικνύουν ότι τα δύο είδη που μελετήθηκαν 

παρουσιάζουν παρόμοια πρότυπα θερμικής απόκρισης και παραπλήσια ανώτατα όρια ανοχής στη 
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χρόνια θερμική καταπόνηση, με σημαντικές ωστόσο διαφορές να καταγράφονται στις επιμέρους 

φυσιολογικές τους αποκρίσεις, αλλά και στην ικανότητα αντιμετώπισης θερμικών επεισοδίων 

μεγάλης έντασης. Συγκεκριμένα, η βέλτιστη θερμοκρασία για την αύξηση του λαβρακιού και του 

κρανιού τοποθετείται μεταξύ των 24 και 29 oC, με αυτή του κρανιού να βρίσκεται εγγύτερα του 

κατώτερου άκρου του εύρους. Λαμβάνοντας υπόψη ότι σε πολλές περιοχές της Μεσογείου η 

θερμοκρασία το καλοκαίρι ξεπερνάει ήδη τους 28 οC (Sakalli, 2017, Shaltout & Omstedt, 2014), 

αυτό σημαίνει ότι περαιτέρω αύξηση της θερμοκρασίας θα οδηγήσει σε συνθήκες που σταδιακά 

απομακρύνονται από τη βέλτιστη για την εκτροφή τους. Σύμφωνα με τις πιο δυσοίωνες κλιματικές 

προβλέψεις, οι θερμοκρασίες στη Μεσόγειο ενδέχεται να ξεπεράσουν τους 31 oC τους 

καλοκαιρινούς μήνες με θερμοκρασιακά μέγιστα σύντομης διάρκειας έως και 33 oC κατά τη 

διάρκεια καύσωνα (Garcias-Bonet et al., 2016, Sakalli, 2017). Και τα δύο είδη που μελετήθηκαν 

εδώ εμφάνισαν αξιοσημείωτη ανοχή με τα ανώτερα όρια τους σε χρόνια θερμική καταπόνηση να 

εντοπίζονται στους 33 ± 1 οC, ενώ αρκετά υψηλότερη (36 - 40 oC) εμφανίστηκε η ανοχή τους σε 

οξεία θερμική καταπόνηση. Επομένως, φαίνεται ότι δεν διακυβεύεται άμεσα η επιβίωση αυτών 

των ψαριών αφού, όπως έδειξε και η μελέτη των φυσιολογικών τους αποκρίσεων, θα είναι σε θέση 

να ενεργοποιήσουν επαρκώς προστατευτικούς μηχανισμούς ώστε να επιβιώσουν της θερμικής 

καταπόνησης για παρατεταμένα χρονικά διαστήματα. Αυτό που διακυβεύεται, ωστόσο, είναι η 

οικονομική βιωσιμότητα της εκτροφής τους. Τα αποτελέσματά μας υποδεικνύουν ραγδαία 

επιδείνωση της βιολογικής επίδοσης για θερμοκρασίες μεταξύ 29 - 34 oC, με τους διάφορους 

ζωοτεχνικούς και φυσιολογικούς δείκτες να αποτυπώνουν έντονα σημάδια θερμικής καταπόνησης 

και σημαντικά μειωμένα περιθώρια για εμπορική εκμετάλλευση. Ως εκ τούτου, χρόνια έκθεση σε 

τέτοιες θερμοκρασίες θα έχει σημαντικές οικονομικές συνέπειες για την υδατοκαλλιέργεια, αφού 

συνεπάγεται μειωμένη συνολική παραγωγή με ταυτόχρονη αύξηση των λειτουργικών εξόδων 

(χαμηλή μετατρεψιμότητα), ενώ η κακή κατάσταση της υγείας των ψαριών ενδέχεται να οδηγήσει 

και σε άλλα προβλήματα που σχετίζονται με την έξαρση ασθενειών (Cascarano et al., 2021).  

Υπογραμμίζεται ωστόσο, ότι η εκτίμηση μελλοντικών επιδράσεων στις αυξητικές 

επιδόσεις με βάση μόνο τα όρια ανοχής αποτελεί μια υπεραπλούστευση, καθώς οι θερμοκρασίες 

εμφανίζουν έντονα εποχικά πρότυπα. Σε αυτό το σημείο, είναι καθοριστική η συνεισφορά 

μοντέλων τα οποία ενσωματώνουν δυναμικές αλλαγές της θερμοκρασίας και μπορούν να 

προβλέψουν αλλαγές στην αύξηση των ψαριών καθ’ όλη τη διάρκεια του χρόνου (Stavrakidis-

Zachou et al., 2021c, 2018). Όπως αναλύθηκε στο Κεφάλαιο 3, τα μοντέλα που αναπτύχθηκαν 
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εδώ μπορούν να αποτυπώσουν τα εποχιακά αυξητικά πρότυπα με αξιόλογη ακρίβεια και επομένως 

μπορούν να αποτελέσουν χρήσιμα εργαλεία για τη μελέτη των επιπτώσεων της κλιματικής 

αλλαγής στο μέλλον. Ενδεικτικά, όπως έχουν δείξει και προσομοιώσεις DEB μοντέλων, η αύξηση 

της μέσης ετήσιας θερμοκρασίας ενδέχεται να δράσει ακόμα και θετικά στις επιδόσεις των ψαριών 

υπό κάποια κλιματικά σενάρια (Stavrakidis-Zachou et al., 2021a). Αυτό οφείλεται στο ότι ακόμα 

και αν η αύξηση του βάρους κατά τους θερινούς μήνες επιβραδυνθεί, οι συνολικές επιδόσεις 

μπορεί να επωφεληθούν από την αύξηση της μέσης θερμοκρασίας και κατ’ επέκταση του υψηλού 

αυξητικού ρυθμού το χειμώνα. Με τη σειρά του, αυτό μπορεί να οδηγήσει σε προτάσεις σχετικά 

με τις διαχειριστικές πρακτικές που ίσως ευνοηθούν στο μέλλον, όπως η αλλαγή του χρόνου 

έναρξης της παραγωγής, η επιλογή διαφορετικών εμπορικών μεγεθών ή και η αλλαγή της περιοχής 

εκτροφής, επισημαίνοντας έτσι την ισχύ αυτών των μοντέλων ως εργαλείων τόσο μελέτης όσο και 

διαχείρισης (Stavrakidis-Zachou et al., 2021c, Varga et al., 2020). Επίσης, όπως υπέδειξε η 

πειραματική και η θεωρητική μελέτη της οξείας θερμικής καταπόνησης, τα όρια ανοχής 

συσχετίζονται αρνητικά με το μέγεθος των ψαριών. Από αυτή την παρατήρηση θα μπορούσαν να 

προκύψουν, μεταξύ άλλων, διαχειριστικές προτάσεις που ελαχιστοποιούν τις επιπτώσεις 

επεισοδίων καύσωνα με το να συγχρονίζουν τους καλοκαιρινούς μήνες εκτροφής με ψάρια 

μικρότερων μεγεθών. 

Τέλος, είναι σημαντικό να επισημανθεί ότι η άνοδος της θερμοκρασίας μπορεί να είναι η 

πιο σημαντική όψη της κλιματικής αλλαγής, αφού είναι γνωστό ότι προκαλεί πλήθος επιπτώσεων 

στη φυσιολογία, το μεταβολισμό, και τη συμπεριφορά των ψαριών (Crozier & Hutchings, 2014), 

αλλά δεν είναι η μόνη. Ένα σύνολο άλλων παραγόντων αποτελούν εκφάνσεις της, όπως η οξίνιση 

των θαλασσών, οι αλλαγές στην κυκλοφορία θαλάσσιων ρευμάτων, η ελάττωση του διαλυμένου 

οξυγόνου στο νερό, οι συχνότερες πληθυσμιακές εξάρσεις τοξικών φυκών και η αύξηση της 

έντασης και συχνότητας ακραίων καιρικών φαινομένων, όπως καύσωνες και κακοκαιρίες (Collins 

et al., 2020). Αυτοί οι παράγοντες επηρεάζουν την ιχθυοκαλλιέργεια με διάφορους τρόπους είτε 

επιδρώντας άμεσα στα ψάρια είτε στον τρόπο εκτροφής και διαχείρισής τους (Rosa et al., 2012). 

Μάλιστα, επειδή η επιστημονική γνώση σχετικά με την αλληλεπίδρασή τους με τους 

εκτρεφόμενους οργανισμούς, αλλά και μεταξύ τους, εμφανίζει σημαντικά κενά, είναι κρίσιμο να 

μελετηθεί η συνεργιστική τους δράση στα εκτρεφόμενα είδη (Reid et al., 2019). Για παράδειγμα, 

όπως αναφέρει το θεωρητικό πλαίσιο της OCLTT και όπως είδαμε και πειραματικά με τη μείωση 

του αερόβιου εύρους σε υψηλές θερμοκρασίες, το οξυγόνο είναι ένας κρίσιμος παράγοντας για 
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την περιγραφή των θερμικών ορίων των ψαριών. Ενδεικτικά, φαίνεται ότι τα θερμικά όρια 

μετατοπίζονται προς τα κάτω σε συνθήκες υποξίας (Pörtner et al., 2017). Κατά συνέπεια, 

θερμοκρασιακές προβλέψεις που προς το παρόν φαντάζουν ασφαλείς, όπως αυτές που 

περιγράφηκαν σε προηγούμενη παράγραφο, μπορούν εύκολα να μετατραπούν σε επικίνδυνες για 

την επιβίωση των ψαριών αν συνδυαστούν με χαμηλά επίπεδα διαλυμένου οξυγόνου ή χαμηλή 

κυκλοφορία θαλάσσιων ρευμάτων. Αυτό με τη σειρά του αναδεικνύει τη μελέτη της 

συνεργιστικής επίδρασης θερμοκρασίας - οξυγόνου στον μεταβολισμό ως αναγκαιότητα για 

μελλοντικές πειραματικές και θεωρητικές διερευνήσεις. Αντίστοιχες διερευνήσεις συνδυασμού 

παραγόντων όπως θερμοκρασίας - pH, και θερμοκρασίας - αλατότητας παρουσιάζουν επίσης 

μεγάλο ενδιαφέρον και χρήζουν περαιτέρω μελέτης στο μέλλον. 
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5 Συμπεράσματα 

Υπό το πρίσμα της κλιματικής αλλαγής καθίσταται σαφής η ανάγκη μελέτης αλλά και πρόβλεψης 

των θερμικών αποκρίσεων ψαριών με σημαντικό εμπορικό ενδιαφέρον, όπως τα είδη 

υδατοκαλλιέργειας. Μάλιστα, για την αποτελεσματική αντιμετώπιση των μελλοντικών 

προκλήσεων η μελέτη αυτή οφείλει να περιλαμβάνει τόσο την κατανόηση των βιολογικών 

αποκρίσεων όσο και την ανάπτυξη εργαλείων ερμηνείας και πρόβλεψης, τα οποία και πρέπει να 

ενσωματώνουν εδραιωμένους φυσιολογικούς μηχανισμούς. Λαμβάνοντας υπόψη τα 

αποτελέσματα και τη συζήτηση που παρατέθηκαν στις προηγούμενες ενότητες, καθίσταται σαφές 

ότι η μελέτη του μεταβολισμού και των θερμικών αποκρίσεων των ψαριών μέσω ενός 

συνδυασμού πειραματικών και μαθηματικών μεθόδων αποτελεί μια πολλά υποσχόμενη 

προσέγγιση με ενδιαφέρουσες προεκτάσεις. Υπάρχει μια αμφίδρομη σχέση μεταξύ του 

πραγματικού κόσμου και της απλοποιημένης αναπαράστασής του (μοντέλα) η οποία κατέχει 

κεντρική θέση στην επιστημονική σκέψη και βελτιώνει την κατανόησή μας για πολύπλοκα 

φαινόμενα και συστήματα όπως οι οργανισμοί και οι αλληλεπιδράσεις τους με το περιβάλλον. 

Ξεκινώντας από παρατηρήσεις, μπορούμε να δομήσουμε, στηριγμένοι σε γνωστούς μηχανισμούς, 

μαθηματικά μοντέλα για να τις περιγράψουμε και στη συνέχεια να τα χρησιμοποιήσουμε για να 

ελέγξουμε υποθέσεις και να εξελίξουμε περαιτέρω τους μηχανισμούς που χρησιμοποιούμε. Η 

διαδικασία αυτή αναπόφευκτα γεννά καινούργια ερωτήματα που οδηγούν ξανά στην ανάγκη νέων 

παρατηρήσεων/ μετρήσεων, συλλογή δεδομένων, και διεξαγωγή πειραμάτων και ο κύκλος 

επαναλαμβάνεται εμπλουτίζοντας κάθε φορά την κατανόησή μας για τα φαινόμενα που 

μελετώνται.  

Δεδομένου ότι τα περισσότερα μοντέλα που χρησιμοποιούνται για τον μεταβολισμό στα 

ψάρια βασίζονται σε εμπειρικές/στατιστικές σχέσεις, η μέχρι τώρα χρήση τους ως εργαλεία 

μελέτης και κατανόησης των μηχανισμών της θερμικής απόκρισης είναι εξαιρετικά περιορισμένη. 

Στην παρούσα διατριβή επιχειρήθηκε η σύνδεση των εμπειρικών γνώσεων με τους βιολογικούς 

μηχανισμούς μέσω του βιοενεργητικού πλαισίου της DEB θεωρίας. Ξεκινώντας από την 

εμπειρική γνώση, εντοπίστηκαν γνωστικά κενά γύρω από τις θερμικές αποκρίσεις του λαβρακιού 

και του κρανιού και πραγματοποιήθηκαν πειράματα για να καλυφθούν κάποια από αυτά. Όπως 

συζητήθηκε στις προηγούμενες παραγράφους διερευνήθηκαν οι αποκρίσεις και η θερμική ανοχή 

τους σε μεγέθη ψαριών, χρονικές κλίμακες, και θερμοκρασίες στις οποίες δεν είχαν μελετηθεί 
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προηγουμένως χρησιμοποιώντας ένα σύνολο βιοδεικτών σε διάφορα επίπεδα βιολογικής 

οργάνωσης. Στη συνέχεια, τα δεδομένα που συλλέχθηκαν τροφοδότησαν την μαθηματικά 

οργανωμένη γνώση, με την ανάπτυξη DEB μοντέλων τα οποία και χρησιμοποιήθηκαν για την 

ποσοτικοποίηση των θερμικών αποκρίσεων, τη βιοενεργητική σύγκριση των ειδών, και την 

ερμηνεία των παρατηρούμενων τάσεων. Μάλιστα, η καλή προσαρμογή πραγματικών 

παρατηρήσεων στις προβλέψεις των μοντέλων έδρασε ενισχυτικά για τις βιοενεργητικές 

ερμηνείες που δόθηκαν ενώ κατά τη διαδικασία αυτή προέκυψαν και ανάγκες για επιπλέον 

δεδομένα τα οποία ίσως αποτελέσουν έναυσμα για μελλοντικές πειραματικές διερευνήσεις.  

Τα πειράματα που διεξήχθησαν και τα αποτελέσματα τους υποδεικνύουν παρόμοια 

πρότυπα απόκρισης για τα δύο είδη και παραπλήσια ανώτατα όρια ανοχής στη χρόνια θερμική 

καταπόνηση. Ωστόσο, εμφανίζονται σημαντικές ποσοτικές διαφορές όσον αφορά τους διάφορους 

βιοδείκτες που μελετήθηκαν οι οποίες ερμηνεύονται βάσει διαφορών στα χαρακτηριστικά των δύο 

ειδών. Συνολικά, το σύνολο των αιματολογικών, βιοχημικών, ορμονικών, αντιοξειδωτικών και 

μοριακών δεικτών που μελετήθηκαν υποδεικνύουν σημάδια θερμικής καταπόνησης σε ενδιάμεσες 

θερμοκρασίες (28-29 οC) για τα δύο είδη. Αυτό φαίνεται να επηρεάζει αρνητικά τις συνολικές 

επιδόσεις του κρανιού όσον αφορά την αύξηση του βάρους και τη μετατρεψιμότητα της τροφής 

αλλά έχει μικρότερες συνέπειες στις επιδόσεις του λαβρακιού, επισημαίνοντας διαφορές στο 

βέλτιστο θερμοκρασιακό εύρος των δύο ειδών το οποίο εμφανίζεται μετατοπισμένο προς τα πάνω 

για το λαβράκι. Χρόνια έκθεση σε θερμοκρασίες πέραν των παραπάνω δεν είναι βιώσιμη για την 

εκτροφή τους καθώς έχει δραματικές συνέπειες στις επιδόσεις και την υγεία των ψαριών με 

ραγδαία επιδείνωση των φυσιολογικών τους δεικτών. Αυτό είναι ιδιαίτερα ανησυχητικό για την 

οικονομική αποδοτικότητας της εκτροφής αυτών των ειδών δεδομένου ότι τέτοιες θερμοκρασίες 

καταγράφονται ήδη στη Μεσόγειο και αναμένεται να αυξηθούν περεταίρω τα επόμενα χρόνια. 

Μάλιστα, σε συνδυασμό με τις αλλαγές στους δείκτες φυσιολογίας καταγράφηκε και σημαντική 

επιδείνωση των σωματομετρικών δεικτών και της σωματικής σύστασης των δύο ειδών, γεγονός 

που εντείνει τις προκλήσεις εμπορικής τους εκμετάλλευσης στο μέλλον. Επιπλέον, τα ανώτερα 

όρια επιβίωσης εμφανίζονται συντηρημένα για τα δύο είδη σε ένα εξαιρετικά στενό 

θερμοκρασιακό εύρος πλησίον των 33 οC. Παρότι οι ακριβείς μοριακοί και κυτταρικοί μηχανισμοί 

στους οποίους αυτό οφείλεται χρήζουν περεταίρω διερεύνησης, η ερμηνεία της κακής 

φυσιολογικής κατάστασης και χαμηλής επιβίωσης εντοπίζεται σε μεγάλο βαθμό στην ανεπαρκή 

ικανότητα για αερόβιο μεταβολισμό όπως αποτυπώνεται από τη μελέτη του μεταβολικού ρυθμού, 
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την ανάπτυξη μεγαλοκαρδίας, και την αύξηση δεικτών αναερόβιου μεταβολισμού. Επιπλέον, στην 

περίπτωση του κρανιού εμφανίζεται και σαφής αιτιολογία θανάτου που σχετίζεται με το 

σχηματισμό θρόμβων στο αίμα. Τέλος, τα δύο είδη εμφανίζουν αξιοσημείωτη ικανότητα 

απόκρισης σε οξεία θερμική καταπόνηση. Μάλιστα, αυτή είναι σημαντικά μεγαλύτερη στο 

λαβράκι, υποδεικνύοντας συγκριτικά μεγαλύτερη ανθεκτικότητα του είδους σε επεισόδια ακραίων 

καιρικών φαινομένων (καύσωνες) τα οποία αναμένεται να αποτελέσουν αυξανόμενη πρόκληση 

για την υδατοκαλλιέργεια στο μέλλον. Ωστόσο, όπως επιβεβαιώνει η μελέτη του μεταβολικού 

ρυθμού και των βιοχημικών, μεταβολικών, και μοριακών δεικτών, η αερόβια ικανότητα 

τοποθετείται στο επίκεντρο των μηχανισμών που ερμηνεύουν τα θερμικά όρια των ψαριών. Αυτό 

με τη σειρά του όχι μόνο υποδεικνύει ότι ενδεχομένως τα όρια θερμικής ανοχής είναι σημαντικά 

μικρότερα υπό συνθήκες πραγματικής εκτροφής στη θάλασσα, αλλά αναδεικνύει και τη μελέτη 

της συνεργιστικής επίδράσης θερμοκρασίας και άλλων παραγόντων (όπως οξυγόνο, pH, 

αλατότητα, ασθένειες) στις θερμικές αποκρίσεις των ψαριών ως αναγκαιότητα για μελλοντικές 

διερευνήσεις. 

Η ανάπτυξη DEB μοντέλων για το λαβράκι και τον κρανιό έδειξε ότι οι θερμικές τους 

αποκρίσεις μπορούν να περιγραφούν ικανοποιητικά από ένα πλαίσιο μαθηματικής 

μοντελοποίησης που ερμηνεύει τον μεταβολισμό ως ισοζύγια ενέργειας και μάζας. Η σύγκριση 

των βιοενεργητικών ισοζυγίων των δύο ειδών έδειξε διαφορές στις ενεργειακές στρατηγικές τους 

με το λαβράκι να κατανέμει μεγαλύτερο μέρος του ισοζυγίου του σε διαδικασίες γενετικής 

ωρίμανσης και αναπαραγωγής καθώς και σε διεργασίες διατήρησης, κάτι που ερμηνεύει τους 

μεγαλύτερους αυξητικούς ρυθμούς που παρατηρούνται στον κρανιό. Επιπλέον, ανάλυση των 

παραμέτρων των μοντέλων έδειξε ότι βασικές παράμετροι που αντικατοπτρίζουν την ικανότητα 

αφομοίωσης ενέργειας από το περιβάλλον και το κόστος σωματικής διατήρησης συσχετίζονται 

αρνητικά με την βέλτιστη θερμοκρασία των εκάστοτε ειδών και έτσι μπορούν να αποτελέσουν 

μέτρο σύγκρισης μεταξύ τους. Επιπρόσθετα, χαμηλές τιμές της θερμοκρασίας Arrhenius στο 

λαβράκι, μιας παραμέτρου που αποτελεί μέτρο της θερμικής ευαισθησίας, συσχετίστηκαν θετικά 

με τα όρια θερμικής ανοχής, παρατήρηση που αποδόθηκε στις υψηλές θερμοκρασιακές 

διακυμάνσεις στις οποίες εκτίθεται το είδος κατά τα πρώτα στάδια της ζωής του. Προσομοιώσεις 

οξείας θερμικής καταπόνησης βασισμένες στη θερμοδυναμική παραδοχή ότι η κατάρρευση της 

φυσιολογίας λαμβάνει χώρα στο σημείο εξίσωσης της διαθέσιμης ενέργειας με τις ενεργειακές 

δαπάνες για διατήρηση του μεταβολισμού, κατάφεραν να αποτυπώσουν ρεαλιστικά τα ανώτερα 
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θερμικά όρια των δύο ειδών. Μάλιστα, η ικανοποιητική αποτύπωση των προτύπων που 

επηρεάζουν αυτά τα όρια όπως το μέγεθος των ζώων, το θερμικό ιστορικό τους, και η κατάσταση 

των ενεργειακών τους αποθεμάτων ενισχύει την υιοθέτηση της μεθόδου ως μια μηχανιστική 

ερμηνεία των θερμικών ορίων με βιοενεργητικούς όρους. Εν κατακλείδι, τα μοντέλα που 

αναπτύχθηκαν αποτελούν μια τεκμηριωμένη και υποσχόμενη προσέγγιση τόσο της μελέτης των 

σχέσεων που συνδέουν τον μεταβολισμό με τη θερμοκρασία όσο και της χρήσης τους ως εργαλεία 

πρόβλεψης της αύξησης του βάρους, του μεταβολικού ρυθμού, και της σωματικής σύστασης των 

ψαριών υπό διαφορετικές συνθήκες συνεισφέροντας έτσι στη διαχείριση της υδατοκαλλιέργειας 

και στην προσαρμογή στην κλιματική αλλαγή. 
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