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Termorregulacion de algunas presas y depredadores de Octopus maya
Introduccion

El habitat de Octopus maya es la plataforma de Yucatan, la cual incluye sitios rocosos,
bancos de arena y algunos arrecifes (Solis, 1962). En esta zona ocurren diversas
masas de agua que interactlan gracias a las caracteristicas morfolégicas del sitio
(plano y somero) y a su ubicacion geografica (entre el mar Caribe y el Golfo de
México). En la region este de la plataforma de Yucatan se presenta una surgencia que
permite que el agua sub-superficial subtropical del caribe (a una profundidad de 150 a
200 metros) ingrese a la plataforma de Yucatan con aguas con temperaturas que
varian de entre 16 a 22 °C. Esta masa de agua fria, ademas de servir como un control
externo a la temperatura del agua de la plataforma, transporta nutrientes que son
utilizados por los productores primarios de la zona. El control de la temperatura que
ejerce esta surgencia tiene un efecto muy fuerte en la distribucién y ecologia de los
organismos que habitan la plataforma, entre ellos Octopus maya (Enriquez, et. al,
2011).

La llamada corriente de Yucatan (Enriquez et.al 2010) modula de manera importante a
las demas corrientes que ocurren en la plataforma de Yucatan. La direccién que tome
la corriente (noroeste, norte o noreste a través del canal de Yucatan), asi como su
intensidad, tienen una influencia directa sobre las corrientes de la zona vy
consecuentemente sobre los procesos de dispersidon. Cuando esta corriente es
blogueada por corrientes procedentes del norte de Cuba, se mueve hacia el oeste,
mejorando la circulacién en la plataforma y promoviendo la rapida dispersion de

organismos plancténicos como algas rojas (Enriquez, et al., 2011).

Los patrones de circulacion de las aguas que bafian la plataforma continental de la
Peninsula de Yucatan (PY) varian estacionalmente; en el verano predominan las
masas de agua mezcladas con un alto porcentaje de contenido de aguas profundas, lo
cual favorece la aparicion de surgencias o afloramientos (Arreguin-Sanchez et al.

1997a). Estudios recientes han demostrado que esa surgencia afecta la region oriental



de la PY, inundandola con pulsos de agua relativamente fria la cual mantiene una
temperatura menor a los 23°C a 4m de profundidad y en un amplio sector de la
plataforma continental adyacente a la PY (Enriquez et al., 2013). Esta caracteristica
hace que la region oriental de la PY una zona en donde la temperatura del habitat
bentdnico donde habita O. maya mantenga una temperatura relativamente baja en
verano, la cual favorece el crecimiento y desarrollo de esta especie y ha sido reflejado
en las relativamente bajas temperaturas seleccionadas por la especie cuando se le ha

colocado en un gradiente térmico horizontal (Noyola et al., 2012 a y b).

La peninsula de Yucatan (PY), como sitio de transicion entre el Mar Caribe y el Golfo
de México, y la vasta plataforma continental que le sigue se encuentran dentro del area
mas afectada en términos de cambios de temperatura y corrientes segun el reporte del
Panel intergubernamental sobre cambio climatico (IPPC por sus siglas en inglés)
(2013). Es precisamente en esta zona que habita el pulpo Octopus maya, especie que
sostiene una de las pesquerias de cefalépodos mas importantes del continente con
una produccién que oscila entre las 10 y las 20 mil Ton anuales (Instituto Nacional de la

Pesca 2012), asi como varias de sus presas y depredadores.

La temperatura juega un papel fundamental en la fisiologia (Cerezo y Garcia 2005;
Melzner et al. 2006, Madeira et al. 2012), biologia reproductiva (Sato et al. 2009),
alimentacion (Quintela y Andrade 2002, Katsanevakis et al. 2005a), desarrollo
embrionario (Palmegiano y D’apote 1983, D’Aniello et al. 1989, Caveriviere et al. 1999),
crecimiento (Durholtz y Lipinski 2000, Forsythe et al. 2001, Aguado y Garcia 2002),
estacionalidad (Domingues et al. 2002, Leporati et al. 2006) y distribucion (Poértner et
al.2007, Bazzino et al. 2010, Eme et al. 2009, Sokolova et al. 2012) de los ectotermos
marinos. La temperatura es una variable de suma importancia para los ectotermos
acuaticos debido a que estos animales no regulan de forma fisiol6gica su temperatura
corporal, la cual sigue mas bien las variaciones de la temperatura ambiental. De este
modo, estos organismos estan obligados a regular su temperatura de forma
conductual. Por estas razones es de esperarse que en un escenario de cambio
ambiental en el cual la temperatura aumente, la distribucion y relaciones entre estas

especies se vea modificada de manera importante. De particular interés son las



especies tropicales, de las cuales el conocimiento es relativamente escaso y que

ademas probablemente viven cerca de su temperatura critica maxima (Somero, 2010).

En los afos recientes se ha puesto énfasis en el hecho de que la temperatura del agua
en los océanos se ha incrementado como consecuencia de las actividades humanas.
Aungue los modelos predicen que los mayores cambios ocurrirdn en latitudes
subtropicales y templadas mas que en los tropicos, se espera que los limites maximos
y minimos anuales promedio cambien a nivel global en una escala diaria, estacional o

interanual. De hecho el grupo 1 del IPPC (2013) ha establecido:

1. Que el calentamiento oceanico mas acusado se producird en la superficie en las
regiones tropicales y subtropicales del hemisferio norte. El calentamiento mas
pronunciado a mayor profundidad se producira en el océano Austral (nivel de confianza
alto). Las mejores estimaciones indican que, al final del siglo XXI, el calentamiento del
océano en los primeros 100 metros de profundidad sera de aproximadamente entre
0.6°C y 2.0°C;

2. Es muy probable que la circulacion de renuevo meridional del Atlantico se debilite
durante el siglo XXI. Las mejores estimaciones promedio para la reduccion son del 11%
(1% a 24%) y del 34% (12% a 54%). Es probable que cerca del afio 2050 se produzca
un cierto debilitamiento de la circulacion, pero puede que haya algunos decenios en los

gue la circulacion se intensifique debido a la larga variabilidad interna natural.

3. Es muy improbable que la circulacion de renuevo meridional del Atlantico sufra una
transicion mas abrupta o caida mas pronunciada en el siglo XXI para los escenarios
considerados. Existe un nivel de confianza bajo en la evaluacion de la evolucion de esa
circulacién mas alla del siglo XXI, debido al reducido nimero de analisis realizados y a
los resultados equivocos obtenidos. No obstante, no se puede excluir que disminuya la

circulacion después del siglo XXI en caso de un calentamiento muy sostenido.

Asi, por el aumento en las oscilaciones de la temperatura en escala diaria, estacional o
interanual, el escenario general establece que tanto en tierra como en las zonas
costeras es altamente probable que la temperatura aumente, cambiando los escenarios

a los cuales los organismos marinos costeros se han adaptado.



La temperatura de aclimatacion de los ectotermos acuaticos afecta de forma directa su
tolerancia y preferencia térmica (Ziegeweid et.al. 2008, Somero 2010, Reynolds y
Casterlin, 1979). Desde los trabajos pioneros de Fry (1947) se han realizado una gran
cantidad de investigaciones dedicadas a establecer la ventana térmica de animales
acuaticos (Fry 1947; Brett 1971; Beitinger and Fitzpatrick 1979; Brett 1979; Reynolds
and Casterlin 1979; Beitinger and Bennet 2000; Beitinger et al. 2000). Una sintesis de
esos trabajos fue realizada por Reynolds y Casterlin (1979) quienes colocaron, en un
solo lugar, todos los elementos que determinan la ventana térmica de un organismo.
Dentro de la ventana térmica, estos autores incluyeron al poligono térmico (area total
de la ventana térmica dada en °C?) de una especie, el cual esta determinado por los
limites establecidos al determinar la temperatura critica méaxima (TCmax) y critica
minima (TCmin) para individuos aclimatados a diferentes temperaturas (Beitinger y
Bennett 2000, Hernandez y Buckle 2002, Manush et.al 2004, Kumlu et.al 2010) (Fig. 1).
El poligono o ventana proporciona informacion sobre las capacidades fisioldgicas,
distribucion y biogeografia de una especie (Portner et.al 2007). La ventana térmica
permite comparar la tolerancia y capacidad adaptativa de distintas especies en relacion
a su distribucion y habitat. De esta forma, por ejemplo, es de esperar que la ventana y
tolerancia térmica de un animal intermareal (ambiente muy variable en cuanto a
temperatura) sea significativamente mayor que la de un animal que vive en un

ambiente relativamente estable (Eme et al. 2009).

Los ectotermos marinos con capacidad de movimiento evitan temperaturas extremas
(superiores e inferiores), tendiendo a permanecer en un intervalo estrecho de
temperaturas. Este intervalo estara siempre determinado por la historia térmica
(aclimatacion) y evolutiva de cada organismo. El intervalo de temperaturas resultantes
elegidas en la mayor parte del tiempo se define operacionalmente como la temperatura
preferida o preferéndum térmico (Fig. 1). Generalmente, esta zona de preferencia
térmica se caracteriza utilizando alguna medida de tendencia central, como el promedio
y su correspondiente dispersion. Se sabe con certeza que la preferencia térmica y
temperaturas criticas agudas (a corto plazo, normalmente dentro de un maximo de las
primeras 2 horas 0 menos después de la entrada al gradiente térmico) esta fuertemente

determinada por la aclimatacién previa (Fig. 1). Sin embargo, si los animales



permanecen por un periodo mas largo dentro de un gradiente de temperaturas,
“gravitaran” eventualmente a la temperatura preferida por la especie como conjunto y

ya sin influencia de la temperatura de aclimatacion (Reynolds, et.al. 1979).

2\
0‘\0\'6‘ Poligono
(= ’ térmico,
PF .’ °C2

Temperatura de Respuesta

Temperatura de Aclimatacion

Figura. 1. Poligono térmico propuesto como modelo conceptual para definir la tolerancia térmica
de organismos ectotermos y que es el resultado de décadas de investigaciones sobre la
tolerancia térmica de animales acuéticos (Tomado de Reynolds y Casterlin 1979). De acuerdo con
este concepto, el poligono térmico queda comprendido como una zona en donde la temperatura
de aclimatacion determina los limites de la zona de resistencia y puede expresarse como un area
comprendida entre las temperaturas de respuesta y las temperaturas de aclimatacion. Por fuera
de ese intervalo los organismos entrarian en la zona letal. Hacia el interior de la ventana térmica
se encuentra la zona de tolerancia, la cual esta enmarcada por la temperatura letal insipiente
superior (TLIS) y la inferior (TLII). Dentro de la zona de tolerancia se encuentran las temperaturas
preferidas, las cuales permiten identificar, en su cruce con la linea de igualdad o isoterma, la
temperatura final preferida (PF), la cual se propone coincide con un valor teérico en el cual las
funciones fisioldgicas deberian ser 6ptimas.

Desde otro punto de vista, y como producto de los estudios realizados en la ultima
década, se han propuesto una serie de hipotesis que explican los mecanismos

biolégicos involucrados en la tolerancia térmica de los organismos marinos ectotermos



(Gillooly et al. 2001; Gillooly et al. 2002; Pdrtner 2010; Clark et al. 2013). Entre éstas, la
hipotesis que establece que la tolerancia térmica es limitada por la capacidad de los
organismos de llevar suficiente oxigeno a las mitocondrias cuando se incrementan las
demandas de energia como consecuencia del aumento en la temperatura (Portner
2001; Portner 2002; Poértner 2010) ha sido la mas aceptada (Stillman y Somero 2000;
Somero 2010; Giomi y Portner 2013; Tepolt y Somero 2014). En esta hipotesis se
postula que el intervalo Optimo de temperatura corresponde con el méaximo valor
obtenido de la determinacién del campo aerébico de actividad metabdlica (CAAM) (Fig.
2). Esta hipdtesis también postula que por fuera de este intervalo la condicion
fisiologica se deteriora debido a que el CAAM se reduce, reduciendo junto con éste la
cantidad de energia disponible para satisfacer todas las demandas que exigen los
incrementos de actividad bioquimica ocasionados por el cambio de temperatura. En un
primer nivel y por fuera del intervalo éptimo los organismos entran en lo que ha sido
definido como pejus (o condicidbn que empeora) y en la cual son puestos en marcha
mecanismos de compensacion (participacion de las moléculas inducidas por la hipoxia
HIF-1; participacion del metabolismo anaerobio, aumento de la capacidad de
suministrar mas oxigeno a los tejidos etc.) que reducen el impacto de la disminucion en
el CAAM por efecto de temperaturas fuera del intervalo 6ptimo. Por fuera del pejus los
organismos entran en una zona de estrés severo en donde los mecanismos de
proteccion (proteinas de shock térmico, participacion de moléculas anti-oxidantes, entre
otros), podrian participar en aras de mantener a los animales vivos, al menos por un
tiempo (Sokolova et al. 2012) (Fig. 2).

El consumo de oxigeno de los ectotermos marinos es influido en buena medida por
factores fisicoquimicos del agua, principalmente la temperatura y la salinidad. El efecto
de la temperatura sobre el consumo de oxigeno se tiene bien documentado (Sander, et
al. 1978, Noyola et al. 2013, Gonzalez-Ortegdn, et al. 2013, Yin, et al. 2013, Re, et al.
2013), mostrando en general una tendencia a un mayor consumo de oxigeno al
aumentar la temperatura para animales marinos ectotermos. A su vez, se ha revisado
extensamente la reduccién del campo aerdbico de estos animales al ser sometidos a

un estrés térmico (Portner, 2002, 2010). Parametros clave en el balance energético de



una especie, entre ellos el consumo de oxigeno, pueden ser de utilidad para integrar
los efectos de varios factores de estrés y por ende predecir las consecuencias de este
estrés tanto a nivel organismico como, en parte, poblacional (siendo otras partes
importantes variables bi6ticas como etapa de desarrollo y abi6ticas como interacciones
con el medio). La medicién, identificacion y caracterizacion de parametros energéticos
como el consumo de oxigeno permite determinar la sostenibilidad de un organismo, la
cual es util por sus implicaciones précticas, ya que puede ayudar a identificar habitats y
condiciones donde toda una poblacién vive en su Optimo, sobrevive (pagando el precio
de menor crecimiento y reproduccion) o no es capaz de sostener de forma viable a la
poblacion (Sokolova et al. 2012, Pértner 2007a).

Hipoxemia Trep

Campo Aerodbico de
actividad metabdlica

Temperatura

Figura 2. Modelo conceptual en el que se muestra larelacién entre el campo aerébico de actividad
metabdlica y la tolerancia a la temperatura (Tomado de Portner 2010). La ventana térmica refleja el
desempefio de una especie. Este modelo es valido para una fase especifica del ciclo de vida
aunque puede ser aplicado a una poblacion. EI modelo contempla tres fases de la condicién
fisiolégica, todos ellos en funcion del efecto que los cambios de temperatura tienen en los
organismos: A = Aclimatacion funcional méxima en donde el campo aerdbico de actividad
metabdlica es maximo y por tanto la cantidad de oxigeno que llega a las mitocondrias es el que se
requiere para realizar todas las funciones energéticas en forma 6ptima (Temperatura O6ptima =
Top). B = Aclimatacién en proteccién (Temperatura de aclimatacion en proteccion = Tpr). En este
intervalo de temperaturas los organismos pondran en marcha los mecanismos de proteccidon que
les permitan tolerar la hipoxemia, poniendo en marcha el metabolismo anaerobio y otros
mecanismos que permiten aumentar el suministro de oxigeno a los tejidos. Se registra una
supresion metabdlica. Los factores inducibles por la hipoxia (HIF-1a y B) como mecanismos de
proteccion celular seran utilizados para la sintesis de la enzima Oxido-Nitroso sintasa (entre



otros) la cual protege a los tejidos de la hipoxemia al producir 6xido nitroso, el cual, a su vez
produce iones super oOxido que finalmente son utilizados como fuente de oxigeno en el
metabolismo celular. C = Aclimatacién en reparacion (Trep). Este es el limite del intervalo
biocinético normal de una especie, o de una fase del ciclo de vida de una especie. En los
animales expuestos a estas temperaturas actlan los mecanismos de reparacidon en los que
participan las proteinas de shock térmico (HSP) o las moléculas antioxidantes. El tiempo de
permanencia de los organismos en estas condiciones es frecuentemente muy corto ya que
debido a la reducciéon dramatica del CAAM el abasto de energia depende de manera muy
importante del metabolismo anaerobio. Por fuera de ese limite la muerte es inevitable.

Para establecer los limites del CAAM en relacion con los efectos de la temperatura en
organismos acuaticos se han utilizado diversos métodos; entre los mas frecuentemente
utilizados estan las evaluaciones realizadas del CAAM a través de la medicion del
consumo de oxigeno (Fry 1947; Chen y Lai 1993; Manush et al. 2004; Nilsson et al.
2009; Diaz et al. 2013; Magozzi and Calois 2014; Rummer et al. 2014), del latido
cardiaco (Braby y Somero 2006; Oellermann et al. 2012; Tepolt y Somero 2014) y la
tolerancia térmica (Beitinger y Fitzpatrick 1979; Reynolds y Casterlin 1979; Noyola et al.
2013; Paschke et al. 2013; Reiser et al. 2014). El limite entre el pejus y el intervalo
pésimo ha sido considerado como un umbral critico (Sokolova et al. 2012) el cual
determina el paso de una condicién con estrés moderado a otra con estrés severo.
Tomando en cuenta que la temperatura critica aguda (CT; determinada a partir de un
incremento relativamente abrupto de la temperatura (Terblanche et al. 2011) ) marca el
limite entre la zona de tolerancia y la zona letal (Reynolds y Casterlin 1979) y con el
objeto de estandarizar conceptos, es posible establecer que el umbral critico entre
pejus y condicidn pésima corresponda con ese umbral, determinando la transicién entre

una condicion de estrés moderado a severo (Sokolova et al. 2012) (Fig. 3).
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Figura 3. Relacién entre los limites de la temperatura de aclimatacion en proteccién (limite
superior e inferior del Pujus (Portner 2010) y la Temperatura critica maxima y minima aguda
propuesta por Reynolds y Casterlin (1979).

Estudios recientes han demostrado que las especies con resiliencia de corto plazo a los
eventos de incremento térmico agudos dependen de la magnitud de sus limites
térmicos superiores asi como también de su habilidad para ajustarse a los cambios de
temperatura. La plasticidad fenotipica, reflejo de las normas de reaccion, (Pigliucci et
al., 2006) ha sido considerada como una herramienta que permite establecer cuando
un ajuste a la temperatura tiene significado adaptativo (Magozzi y Calois 2014). La
aclimatacién, una forma reversible de la plasticidad fenotipica, es conocida por
modificar la tolerancia a la temperatura maxima de muchas especies de organismos
acuaticos, tanto vertebrados como invertebrados (Beitinger et al. 2000; Diaz et al. 2001,
Diaz et al. 2006; Madeira et al. 2012; Diaz et al. 2014). Si los cambios ambientales

exceden la capacidad de los organismos acuaticos de responder via la plasticidad



fenotipica (aumento en el consumo de oxigeno, alteracion de los limites de temperatura
critica etc.), los organismos estaran expuestos a dafios que podrian ser irreversibles,
afectando la sobrevivencia de la especie en ese ambiente en particular (Boulding y Hay
2001; Magozzi y Calois 2014).

Por esa razon se considera que la temperatura define los limites en la distribucion de
los animales marinos y determina, por tanto, la forma en que éstos se desempefian en
un ambiente en particular (Stillman y Somero 2000; Somero 2010; Tepolt y Somero
2014). De acuerdo con el concepto que relaciona el campo aerdbico de actividad
metabdlica (CAAM) con la tolerancia térmica ya descrito (Pdrtner 2010), cada especie
se ha adaptado para expresar el maximo desempefio en un intervalo 6ptimo de
temperaturas, donde los niveles de CAAM son méximos. Mas alla de este intervalo el
crecimiento y la capacidad reproductiva disminuyen incrementando la vulnerabilidad a
la temperatura tanto en vertebrados como en invertebrados (Poértner y Knust
2007;Sokolova et al. 2012; Magozzi y Calois 2014). Conocer los limites y su relacién
con la plasticidad fenotipica (Pigliucci et al. 2006) permite establecer de qué manera los
posibles cambios climéticos podrian tener efectos adversos en la distribucién de las
poblaciones marinas estableciendo asi los posibles cambios en la estructura de las
comunidades. Esta informacion adquiere especial relevancia cuando se trata de

recursos pesqueros de gran importancia.

De acuerdo con Pigliucci et al., (2006) la plasticidad fenotipica es un reflejo de las
normas de reaccion del genotipo, el cual genera fenotipos capaces de responder a los
cambios en las condiciones ambientales gracias a la fijacion de caracteres a través de
la evolucion. Utilizando el consumo de oxigeno y la TCMax (Temperatura critica
maxima) como una medida de los ajustes fenotipicos de un grupo de crustaceos
expuestos a diferentes temperaturas Magozzi y Calois (2014) identificaron la
vulnerabilidad a partir de la observacién de que las especies con TCMax menores y
mayor campo metabolico podrian ser menos vulnerables a las altas temperaturas que
las especies con TCMax altas y menor campo metabdlico. Al asociar estos conceptos

con el modelo que relaciona la tolerancia térmica con el campo aerdbico (Portner,



2010) (Figura. 4) queda en evidencia que una alta plasticidad metabdlica podria estar
reflejando una reduccion del campo metabdlico y por tanto una menor tolerancia que la

gue podrian tener organismos con una plasticidad metabdlica menor (Figura. 4).
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Figura 4. Relacién entre la plasticidad fenotipica del consumo de oxigeno, de la tolerancia térmica
y el campo aerébico de actividad calculado a partir de la diferencia entre el metabolismo basal y
el activo en organismos ectotermos. Las letras indican: A = Intervalo de temperatura éptimo, B =
pejus cuyos limites estan establecidos por la TCMax y la TCMin y C = intervalo pésimo.

Asi, cambios en la plasticidad metabdlica y de la tolerancia térmica podrian ser
utilizados como indicadores de vulnerabilidad ante cambio de temperatura y por ende
ser utilizados como una base para predecir los posibles cambios en la estructura de

comunidades marinas con diferentes niveles de sensibilidad térmica.

El ensamble de organismos que conforman la ecologia tréfica del pulpo O. maya es
extenso y muy probablemente cambia a lo largo de su ciclo de vida. De acuerdo con
Célis-Sanchez et al., (2014) los cangrejos del género Callinectes spp son los mas



abundantes en ese ecosistema, sin embargo otros crustaceos como Libinia dubia y los
moluscos como Strombus pugilis y Melongena corona bispinosa forman parte también
de la dieta de esta especie de pulpo. Otras especies también forman parte de esta
comunidad las cuales a diferencia de los crustaceos y los moluscos son depredadores
del pulpo, ejerciendo también un papel importante en la dinamica de sus poblaciones.
En este grupo se encuentran el robalo Centropomus undecimalis y el pargo canané

Ocyurus chrysurus, los cuales forman parte de la comunidad de peces de la PY.
Ensamble
Octopus maya

En estudios previos (Noyola et al. 2012, 2013) se determiné la preferencia y tolerancia
térmica, consumo de oxigeno y balance energético de juveniles tempranos de Octopus
maya usando temperaturas de aclimatacion correspondientes al intervalo que la
especie experimenta en su habitat natural (18, 22, 26 y 30 °C). Los resultados de
preferencia térmica de estos animales coincidieron con el nicho en el cual habitan (23.4
°C), cuya temperatura esta regulada por la surgencia estacional que se presenta en la
region NO de la Peninsula de Yucatan durante el verano (Zavala-Hidalgo et.al. 2003-
2006). A su vez, el poligono térmico obtenido mediante los resultados de temperatura
critica minima y maxima refleja la estrategia de tolerancia térmica que los juveniles
tempranos de esta especie presentan en su habitat. El &rea calculada para el poligono
térmico de O. maya (210 °C?) permite ubicarlo como un animal con un nivel medio de
euritermalidad, relativamente mas bajo que aquella reportada por Manush et al. (2004)
para el camar6n Macrobrachium rosenbergii (255.01 °C?) y la reportada por Chatterjee
et al. (2004) para la carpa Labeo rohita (275°C?). Esto implica que, para ser una
especie tropical, O. maya es una especie particularmente sensible a las altas

temperaturas.

Los resultados del consumo de oxigeno y balance energético en juveniles tempranos
de O. maya aclimatados a diferentes temperaturas demostro que estos animales estan
adaptados para el cambio de uso de energia propuesto por Pdrtner et al. (2005), en el

cual temperaturas relativamente bajas favorecen el crecimiento al ser mejorados los



mecanismos involucrados en el uso de la energia ingerida. Es muy probable que
gracias a la surgencia estacional ya mencionada en esta region O. maya no tenga
limitaciones alimentarias y a su vez ahorre energia reduciendo el metabolismo basal
por la temperatura relativamente baja que se presenta durante este fendmeno
oceanografico. Estos resultados, asi como las condiciones oceanograficas ya
mencionadas, sugieren que esta especie puede ser usada como monitor de la

plataforma de Yucatan en un evento de cambio ambiental (Noyola et al., 2012 y 2013).

Por su importancia pesquera y ecoldgica hemos considerado a O. maya como especie
central del ecosistema de la Peninsula de Yucatan en donde los peces juegan el papel
de depredadores y los moluscos y los crustaceos el papel de presas. La especie
Ocyurus chrysurus (pargo canan€) es un pez lutjanido asociado a arrecifes y fondos
rocosos que habita la zona costera de las plataformas tropicales y subtropicales del
Atlantico. Esta especie es de gran importancia pesquera en el sur de Estados Unidos y
el Caribe (Saillant, et al. 2012, Turano et al. 2000). Segun Turano et al. (2000) O.
chrysurus posee varias caracteristicas que lo hacen buen candidato para su cultivo en
cautiverio: desoves periédicos sin el uso de hormonas, tolerancia al manejo, aceptacion
de alimento artificial y buena aceptacién por parte de los consumidores. Por otro lado,

las desventajas son un crecimiento lento y baja supervivencia de las larvas.




Callinectes similis es una especie de cangrejo filogenéticamente cercana a Callinectes
sapidus, con la cual comparte distribucion (las costas del golfo de México y el
Atlantico), habitat (estuarios y aguas costeras), presas (peces, bivalvos, crustaceos y
gasteropodos) y por ende nicho ecolégico en general, con la diferencia de que los
adultos se encuentran en zonas costeras 0 en partes de estuarios con salinidad
relativamente alta (Ogburn et al.2007, Stickle et al. 2007). Segun observaciones en
laboratorio (Stickle et al. 2007), los individuos de Callinectes sapidus parecen ser mas
agresivos que C. similis, lo cual sugiere que estos ultimos son mas vulnerables ante la

competencia ente ambas especies.

Libinia dubia, comunmente llamado cangrejo decorador o maxquil o maxkil (que
significa cangrejo sucio en lengua Maya de Yucatan) es un miembro de los epialtidos
(de la superfamilia Majoidea) cuya distribucién abarca las costas de Estados Unidos y
el Caribe, incluyendo a la peninsula de Yucatan. El uso y demanda comercial de esta
especie radica Unicamente en su utilizacién para la pesca como carnada para pulpo,
siendo mejor opcién que Callinectes sapidus ya que el maxkil suele ser mas resistente
durante las operaciones de pesca. EI maxkil es muy abundante en aguas poco
profundas y su captura es facil y econémica (Carmona-Osalde y Rodriguez-Serna,
2012). Sin embargo, segun la CONABIO (2010) las poblaciones locales han disminuido
como producto de la sobreexplotaciéon, dando como resultado un incremento en su

costo (igual y a veces mayor que el del pulpo).



Strombus pugilis es un molusco gasteropodo de la familia Strombidae que habita en
bancos de arena y pastos marinos en donde es presa del pulpo (Rincon 2011). Su
distribucion abarca el Caribe y partes de Sudamérica. Esta especie es de importancia
econOmica en la Peninsula de Yucatan, donde la pesca puede llegar a ser de méas de
1000 toneladas al afio. Sin embargo la sobreexplotacion y falta de normas han llevado
a la destruccion de algunas poblaciones. Esta especie, asi como los otros dos
gasteropodos importantes en la pesqueria de la zona (Strombus gigas y strombus
costatus), se alimentan principalmente de algas en todas sus etapas de desarrollo
(Aldana-Aranda, 1998). Segun Aldana-Aranda et al. (1998), con condiciones de cultivo

larval adecuadas, se pueden lograr el cultivo exitoso de la especie.

La especie Melongena corona bispinosa es un molusco gasteropodo
carnivoro/carrofiero presa de O. maya. Habita en aguas poco profundas,



especialmente en zonas inter-mareales (Hathaway et al. 1961). Segun la descripcion
de Hathaway et al. (1961), esta especie tiene la capacidad para soportar variaciones de
salinidad de hasta 12 ppm, con rangos en el habitat natural que van de 20 a 29 ppm.
Sus hébitos inter-mareales la hacen una especie muy tolerante al agua dulce. La
pesca de este animal se realiza de forma artesanal en los poblados del estado de
Yucatan, y a pesar de que no existen datos oficiales se estima que tan solo en
Chuburna se extraen hasta 54 toneladas anuales (Zetina, 2000). Melongena corona
bispinosa es un recurso pesquero importante a nivel local ya que la carne de este

animal se utiliza para consumo humano y la concha para artesanias (Tapia et al. 2000).
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La pesca

Las pesquerias en Yucatdn se centran principalmente en la explotacion de las
poblaciones de peces demersales. La entidad aporta alrededor del 40% de la
produccion total nacional de estas especies. Si bien las capturas comprenden mas de
100 recursos pesqueros (con una o varias especies), solo veinticuatro aportan las
mayores capturas y en conjunto superan las 70 t anuales en promedio. Estas

comprenden el 86.3% de las descargas totales (Salas et al. 2006).

La pesqueria de pulpo ocupa el quinto lugar a nivel nacional (y primer lugar a nivel local
en Yucatan) por su valor comercial, superada por camaroén, atiin, mojarra y sardina. La
produccion en Yucatan para los ultimos cinco afios ha sido variable y para Campeche
estable. Para el periodo 1998-2008, el principal productor de pulpo fue el estado de

Yucatan, que aporté el 70% de la produccion total a nivel nacional.



En Yucatan participan actualmente 70 permisionarios de flota de mediana altura, con
385 embarcaciones y 220 permisionarios de la flota menor que operan 3,372
embarcaciones, donde participan aproximadamente 15,000 pescadores. El otro
productor importante es Campeche, que contribuyé con el 29% de la produccién,
durante el mismo periodo. El 1% de la produccion restante esta distribuida entre los
estados de Quintana Roo y Veracruz. La captura por unidad de esfuerzo en Yucatan es
de 24 kg/pescador/dia; en Campeche de 25 kg/pescador/dia y en el Parque Nacional
Sistema Arrecifal Veracruzano (PNSAV) es de 7 kg/pescador/dia (SAGARPA, 2012).

La pesqueria de Octopus maya se desarroll6 a partir de 1949 (Solis-Ramirez et al.
1997) y su valor comercial ha motivado que se establezcan flotas pesqueras en toda la
region donde se distribuye. En el periodo 1998-2007 se han registrado capturas a nivel
nacional entre 16,000 a 24,000 t (Anuario Estadistico de Pesca 2004, Subdelegaciones
de Pesca en Campeche y Yucatan). Esta actividad genera un total de 15,000 empleos
directos y una derrama econdémica anual de aproximadamente de 360 millones de
pesos (SAGARPA 2008).Segun la SAGARPA (2012), la especie esta aprovechada en

el limite del maximo desarrollo sostenible.

La administracion de este recurso pesquero esta regulada por dos Normas Oficiales

Mexicanas en materia pesquera:

1. NOM-008-PESC-1993. Donde se establece la talla minima de captura en 110 mm de
longitud de manto.

2. NOM-009-PESC-1993. Donde se establece un periodo de veda que abarca del 16 de
diciembre al 31 de julio. Esta veda tiene como objetivo proteger el principal periodo de
reproduccion de O. maya. Dentro de éste instrumento de regulacion se establece la
necesidad de que el Gobierno Federal asigne anualmente una cuota de captura de éste

recurso por region, para cada temporada de pesca (SAGARPA 2008).

Segun el estudio conducido por SAGARPA (2008), el patron de distribucion de la
poblacién de Octopus maya es heterogéneo, con los mayores valores estimados en la
zona sur de Campeche. La densidad promedio de pulpos se estimé en 1,573 individuos

por km? (I. C. 95%; 1,187 — 2,083 ind/m?). Dado la densidad anterior, el peso promedio



de pulpos reclutados a la pesca (0.673 Kg) y la extension del area de distribucion, la
biomasa total estimada de pulpos en la region Peninsula de Yucatan es de 16.219 t con
un intervalo de confianza al 95 % de 12,925 a 22,681 t. En 2008, utilizando estos datos,
la SAGARPA estimé que la cuota de captura para la temporada fuera de 8,100

toneladas pudiéndose incrementar hasta las 11,300 toneladas.

Segun Salas et al. (2006), la mayoria de la biomasa pescada en el estado de Yucatan
corresponde a O. maya y al mero, Epinephelius morio. Ambas especies han mostrado
una tendencia a la baja desde el periodo 2000-2004. El mero se mantuvo estable en los
primeros tres periodos (1976 a 1999) para caer en casi un 30% en el ultimo, mientras el
pulpo y tiburén pasaron por un periodo de crecimiento casi constante alcanzando su
maxima produccion en los 1990s y decreciendo significativamente en el periodo cuatro
(2000-2004).

La tendencia de explotacion de O. maya en Yucatan ha ido creciendo con el tiempo, ya
gue en 1980 se reportaba que el recurso se encontraba explotado por debajo del nivel
de rendimiento Optimo, pero su explotacion era llevada a cabo principalmente por la
flota menor (menos de 12 m de eslora). En 1982 se concedieron permisos a la flota
mayor para la explotacion experimental del pulpo, y en solo dos afios O. maya ya
mostraba indicios de sobrepesca. En este periodo, la poblacién de O. vulgaris estaba
sub-explotada y su aparicién en las capturas de la flota mayor se consideraba como
pesca incidental, si bien ya se empezaba a contemplar como una alternativa para
disminuir la presion de pesca sobre O. maya en zonas mas someras. Por tanto, en la
década de los 90 se sugiere incursionar en aguas mas profundas con embarcaciones
de mayor autonomia para aliviar la presién de pesca sobre los juveniles tanto de pulpo

como de otras especies (Salas, 2006).

Las capturas de pulpo se mantuvieron relativamente estables entre 1980 y 1988 con
volumenes entre 6-8 mil toneladas, registrandose un ligero aumento en 1989 (10,800 t).
Marruecos, quien era el principal proveedor de pulpo al mercado espafiol, decret6 entre
1996 y 1997 un cierre de su pesqueria. Esta situacién brind6 un nuevo mercado a

Yucatan y la captura casi se duplicé (18,725 t) alcanzando un ingreso de $39.1 millones



de délares. Durante los ultimos afos, la captura de pulpo ha fluctuado entre las 10y 12
mil t, considerando los registros de Campeche y Yucatan, con una derrama econémica
anual de aproximadamente 360 millones de pesos (Hernandez, et al. 2000, Solana et
al. 2005). Los registros histéricos muestran indicios de que las variaciones de captura
del pulpo (O. maya y O. vulgaris) parecen estar fuertemente relacionadas con
aumentos en el esfuerzo pesquero, variaciones en las condiciones oceanograficas y
fluctuaciones del mercado. Los efectos atmosféricos han mostrado una fuerte influencia
en las capturas de pulpo, las cuales se han incrementado posteriormente a la
ocurrencia de huracanes. Un ejemplo de ello son los huracanes Gilberto en 1988 y

Opalo y Roxana en 1995 (Solis-Ramirez et al. 2000).

Estudios biologico-pesqueros han permitido conocer que la dinamica poblacional de O.
maya esta fuertemente influenciada por cambios en el reclutamiento, el cual parece
tener un comportamiento oscilatorio (Hernandez et al. 2004). Es decir, debido a su
corto ciclo de vida (18 a 24 meses), las poblaciones de O. maya pueden fluctuar de
forma importante de acuerdo con las variaciones ambientales locales, las cuales
impactan al stock desovante y consecuentemente al reclutamiento. De esa misma
forma la sobrepesca sobre la poblacién adulta (stock desovante) en una temporada
podria afectar el reclutamiento de la siguiente, pudiendo ocasionar el colapso de la
pesqueria (Solis-Ramirez et al. 1997). Por este motivo surgieron algunas propuestas
en las que se planteé recorrer el periodo actual de veda para proteger a este sensible

recurso, pero a la fecha esto no ha ocurrido (Solis-Ramirez 1994).

Tomando en cuenta que la plataforma continental adyacente a la Peninsula de Yucatan
es un sitio oceanograficamente particular que ofrece condiciones ambientales en los
gue la temperatura es una de las variables que modulan la distribucién y ecologia de O.
maya y especies relacionadas, el presente estudio ha sido dirigido a generar un
mosaico térmico de algunas de las especies que conforman el ensamble ecologico
alrededor de O. maya que permita no sélo entender la capacidad adaptativa de las
especies en lo individual sino también proponer las hipétesis que expliguen como la

temperatura podria modificar la distribucion de estas especies en el caso de un cambio



ambiental (Madeira et al. 2012). En este contexto surge la siguiente pregunta de

investigacion:

Pregunta de investigacion

¢Es posible predecir los cambios en la estructura de una comunidad de especies que
forman parte del ensamble ecolégico de O. maya como consecuencia de cambios de
temperatura a partir de la evaluacion del comportamiento termorregulador de sus
depredadores (O. chrysurus) o presas (C. sapidus, C. similis, L. dubia, S. pugilis y M.
corona bispinosa) y que permita establecer la vulnerabilidad de los pulpos ante un

escenario de cambio climatico?

Hipotesis

Teniendo en cuenta el endemismo de O. maya y la relativamente alta sensibilidad que
esta especie ha demostrado a las altas temperaturas (Noyola et al., 2012 y 2013) es de
esperar que la tolerancia térmica de los pulpos sea menor que la de sus depredadores
y presas, lo que permitiria predecir que, ante un escenario de cambio ambiental, la
poblacion de pulpo resultara ser la mas vulnerable en el ecosistema de la Peninsula de
Yucatan. Esta condicion podria tener como consecuencia cambios en la estructura
temporal de algunos componentes de la comunidad asociada a la poblacion de pulpo
Si esas especies se movilizaran a zonas distintas en un escenario donde la temperatura

se incrementa en 2°C.

Objetivo

Establecer el efecto de la temperatura en la tolerancia térmica y en el metabolismo de
O. maya y de algunas de sus presas y depredadores con el fin de establecer la forma
en que se relacionan la amplitud de la zona de tolerancia, la distribucion de las

poblaciones silvestres en los estadios estudiados y las condiciones oceanograficas que



ofrece la Peninsula de Yucatan, aportando informacion que permita predecir posibles

cambios en la estructura del ecosistema en el que habita esta especie.

Materiales y métodos

a. Origen de los organismos

Se utilizaron individuos juveniles de Ocyurus chrysurus provenientes de la Unidad de
Investigacion de peces marinos de la UMDI-UNAM, Sisal (Hunucma, Yucatan, México).
El resto de las especies (Strombus pugilis, Melongena corona bispinosa, Libinia dubia y
Callinectes similis) fueron obtenidas directamente de las poblaciones silvestres
(solamente adultos) que se encuentran en la plataforma continental adyacente al

puerto de Sisal, Yucatan.

b. Aclimatacion

Para todos los organismos se utilizaron 4 temperaturas de aclimataciéon: 18, 22, 26 y
30°C con un periodo de 3 semanas (con excepcion de Ocyurus chrysurus, cuya
supervivencia a los 18°C fue de 5%, por lo que se repitié la aclimatacion usando 20°C).
Los organismos fueron mantenidos en tanques de 60 L (3 tanques por tratamiento) con
sistemas de recirculacion, filtrado y luz UV. Para lograr la temperatura de 30°C se
utilizaron 4 calentadores de 400 watts Boyu y para las temperaturas de 22 y 18°C se
utilizaron enfriadores Resun CW1000. Para lograr la temperatura de 26°C se utiliz6 el
aire acondicionado del laboratorio. Todos los animales fueron alimentados con la
misma frecuencia (en la mafiana y en la tarde en el caso de los peces y caracoles y
una vez al dia en el caso de los cangrejos), en el caso de O. chrysurus, S. pugilis y M.
corona bispinosa se utilizé alimento comercial Otohime EP3, para L. dubia y C. similis

se utilizaron cabezas de pescado congeladas.



Poligonos térmicos y ventana térmica

La temperatura critica maxima se determin6 usando acuarios de 40 L e incrementando
la temperatura a una tasa determinada de 1°C/min para O. chrysurus, L. dubia y C.
similis, 0.2° C/min para M. corona bispinosa y 0.03°C/min para S. pugilis. La diferencia
de tasas usadas para las diferentes especies se determind mediante pruebas piloto
usando diferentes tasas para observar el tiempo de respuesta y tratando de evitar una
aclimatacion relativa (especialmente en los casos de los moluscos debido a su concha,
en particular S. pugilis). En el caso de los caracoles se utiliz6 una tasa mas lenta para
dar tiempo a que la temperatura del agua igualara a la del animal debido a la concha
(Diaz 2013). Para elevar la temperatura se utilizd6 una resistencia de 800 watts. Se
utilizé una piedra de aireacién en el acuario para evitar la estratificacion térmica del
agua. El criterio para la toma de datos fue en todos los casos la pérdida de equilibrio.
Se midieron entre 12 y 15 organismos por cada tratamiento, en grupos de 4, 50 7

dependiendo de la especie.

llustracion 1. Ejemplares de Libinia dubia y Melongena corona bispinosa durante pruebas de temperatura critica maxima

La temperatura critica minima de los peces de la especie O. chrysurus se determiné
usando acuarios de 10 L sumergidos en un bloque de hielo frappé al que se le
adicionaron 2 kg de NaCl. De esa forma se logré reducir la temperatura del agua de
los acuarios a una tasa de 1°C/min. Para la evaluacion de la TCMin de los caracoles se

utilizaron los acuarios de 40 L. Para bajar la temperatura del agua se utilizaron botellas



con agua de mar congelada. Para determinar la TCmin de las dos especies de
cangrejos se utilizO un serpentin de acero inoxidable acoplado a un equipo de
congelacion el cual fue colocado dentro del acuario de 40 L logrando asi una tasa de
disminucién de la temperatura de 1°C/min. En todos los casos se utilizé también una
piedra de aireacion en el acuario para evitar la estratificacion térmica. Al igual que en la
temperatura critica maxima, el criterio para tomar los datos también fue la pérdida de
equilibrio y de la capacidad de enderezamiento de los organismos. Se midieron entre
12 y 15 organismos por cada tratamiento, en grupos de 4,5 o 7 dependiendo de la

especie.

llustracién 2. Ejemplares de Melongena corona bispinosa durante una prueba de temperatura critica minima

Conductas utilizadas

En el caso de O. chrysurus y C. undecimalis (anexo 2) la conducta que indico la
temperatura critica maxima fue el cese de movimiento y la postura boca arriba de los
animales, con un nado rapido y abrupto previo a estos signos. En el caso de la
temperatura critica minima la conducta fue la misma pero con un aletargamiento previo

en lugar del nado rapido.

Para S. pugilis se detectd para la temperatura critica maxima una pérdida de equilibrio
manifestada como la imposibilidad de mantenerse en la posicion habitual y por ende
guedando los animales ladeados y con el pie expuesto. En algunos ejemplares hubo

una conducta casual similar al levantamiento al relinchar de un caballo, en el cual se



levantaban aproximadamente 30° y luego se dejaban caer, repitiendo esto de dos a
cinco veces pero antes de acercarse a la temperatura critica registrada. En el caso de
temperatura critica minima no se observo esta conducta previa sino un aletargamiento

general antes de llegar a la pérdida de equilibrio.

En M. corona bispinosa se observé una conducta similar a la de S. pugilis en
temperatura critica minima y maxima, ya que al alcanzar la temperatura critica los
animales perdieron la sujecion del pie al sustrato (el fondo del acuario) y quedaron en

una posicion ladeada con el pie expuesto.

En los cangrejos de la especie L. dubia se observé la pérdida de capacidad de los
animales para mantenerse en su posicién habitual, quedando asi boca arriba al
alcanzar la temperatura critica maxima. Previo a este punto se observd un incremento
abrupto de movimiento, tratando probablemente de escapar y temblores en las
extremidades. En el caso de la temperatura critica minima hubo un aletargamiento

previo en lugar de los temblores y movimientos rapidos.

Para C. similis se observaron conductas similares para la temperatura critica maxima,
es decir, pérdida de capacidad para mantener su posiciébn boca abajo habitual, con
temblor intenso en las extremidades previamente asi como un aumento de movimiento
intentando escapar del sistema. Para la temperatura critica minima se observo un

aletargamiento general en lugar de movimientos bruscos y el temblor intenso.

Se eligieron estos criterios para determinar la temperatura critica minima y maxima
porque estas se definen como aquella temperatura a la cual los organismos pierden la
capacidad motriz y nerviosa (Reynolds, 1979), lo cual se observa como una pérdida de
equilibrio o falta de capacidad para mantener su posicion. Al terminar las pruebas, los
animales fueron devueltos de inmediato a sus condiciones de aclimataciéon pre-
experimental. A su vez, fueron observados después de cada prueba durante un periodo

de 72 horas para asegurar que se recuperaran y sobrevivieran.
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Figura. 5 Tasas de incremento/decremento de temperatura utilizadas para determinar la TCmax y

TCmin en A) S. pugilis, B) M. bispinosa y C) C. similis, L. dubiay O. chrysurus



El area de las ventanas térmicas se obtuvo dividiendo cada poligono en rectangulos y
triangulos y sumando las areas de dichas figuras, resultando un valor numérico con

grados centigrados al cuadrado (°C?) como unidad (Fig 6).
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Figura 6. Muestra de la divisiéon de una ventana térmica tedrica en poligonos interiores
para la posterior suma de sus areas en el calculo del area total de la ventana. X=TCMax,

*=TCmin.
Intervalo de tolerancia térmica

El intervalo de tolerancia térmica (ITT) se calcul para cada tratamiento de aclimatacion

en cada una de las especies estudiadas de la siguiente manera:
ITT= (TCMax+D.S.ctmax)-(TCMin+D.S.cTwmin)

Donde TCMax es la temperatura critica maxima, D.S.tcmax €S la desviacion estandar de
la TCMax, TCMin es la temperatura critica minima y D.S.ctmin €s la desviacion estandar
de la TCMin.



Razdn de la respuesta de aclimatacion

La razon de respuesta de aclimatacion (RRA), definida por Claussen (1977) es una
medida util para comparar especies que utiliza las temperaturas criticas y la diferencia

entre las temperaturas de aclimatacion. Los valores de RRA fueron obtenidos como:
RRA= (TCMaxt2-TCMaxu)/(Taclimz-Taclima)

donde TCMax es la temperatura critica maxima obtenida en la temperatura 1y 2 (12 y t1)

en animales mantenidos en dos temperaturas de aclimatacion.

Preferencia térmica

La preferencia térmica se determind usando el método agudo descrito por Reynolds y
Casterlin (1979). Para lograrlo, se utilizé un gradiente de temperaturas que consistié de
un tubo de PVC de 4.5 m de largo y 20 cm de diametro lleno de agua de mar, con un

enfriador en un extremo y un calentador en el otro.

llustracién 3. Dispositivo experimental utilizado para crear un gradiente de temperaturas. Se observan las camaras
virtuales numeradas a lo largo del tubo.

El tubo se dividi6 en 20 camaras de 17 cm cada una, en las que se promovié un

gradiente cuya temperatura mantuviera una diferencia de 1 °C aproximadamente entre



camaras y de tal modo que entre la camara 1 y la 20 hubo 20 °C de diferencia (Figura
3). La temperatura inferior se mantuvo en 15 °C mientras que la superior fue de 35 °C.
Para determinar la preferencia se introdujeron al sistema, durante dos horas, de 12 a
15 organismos de cada tratamiento (en grupos de 5 para los caracoles y los peces y en
grupos de 3 para los cangrejos, por su mayor tamafio) y se permitié su eleccion activa
de la temperatura dentro del gradiente. La preferencia final de cada especie se
determiné graficamente mediante la interseccion de las temperaturas preferidas por los

individuos en cada tratamiento de aclimatacién con la linea isoterma.

Como control de este experimento para todos los casos se introdujeron 15 organismos
aclimatados a 26°C al gradiente con el enfriador y calentador apagados, de modo tal
gue la temperatura en todo el sistema fue uniforme. Este experimento control permitié
descartar que la seleccién de los organismos fuera por algun lugar en particular del

tubo y no por la temperatura ofrecida.
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Figura 3. Distribucién de la temperatura promedio a lo largo del gradiente térmico
Consumo de oxigeno

Para la evaluaciéon del consumo de oxigeno se utilizaron 7 individuos de cada
tratamiento. Cada individuo fue colocado en una cadmara (de 500 mL para los peces y

caracoles y de 2 L para los cangrejos) en un sistema con recirculacion de agua a la



temperatura de aclimatacion correspondiente. Una octava camara sirvid6 como control
para corregir el consumo de oxigeno de los animales por las variaciones posibles
producidas por respiracion bacteriana. El flujo de entrada de agua de mar a cada
camara fue de aproximadamente 1 ml/s para peces y caracoles y de 2 ml/s para ambas

especies de cangrejos.

El consumo de oxigeno (VO2) se determin0 a partir de la diferencia entre la
concentracion de oxigeno a la entrada y salida de cada camara experimental, corregido
por el flujo y expresado como miligramos de oxigeno por gramos de peso vivo por hora
(mgO2 gpvt hl):

VO2 = (([O2, mg/L]e — [O2, mg/L]S) x Flujo (L h-1))/peso, gpv

La concentracion de oxigeno de la salida de cada camara fue registrada cada minuto
utilizando un electrodo fluorométrico de paso el cual estuvo conectado a un
amplificador OXY10 (Presens@) y a una computadora. La concentracion de oxigeno a
la entrada del sistema de distribucion de agua de mar fue obtenida a partir de los
registros de un electrodo de las mismas caracteristicas, colocado en el sistema de
distribucion de agua antes de su ingreso a las camaras respirométricas. Una vez
comenzada la medicion, se dio a los peces y crustaceos un periodo de aclimatacién a
las cdmaras de una hora. Para los moluscos no se considerd necesario dicho periodo
de aclimatacion ya que el consumo de oxigeno registrado fue muy constante desde el
inicio hasta el final de las pruebas de estos organismos. Los valores de consumo de
oxigeno se tomaron a partir de la estabilizacion de la tasa respiratoria de los
organismos la cual ocurri6 una o dos horas después de haber colocado a los

organismos en las camaras experimentales.

Para la elaboracién de las tablas comparativas con otras especies de ectotermos
acuaticos se ajustaron los datos con el logaritmo natural del consumo de oxigeno mg
O2/h/gpv. Los valores de Q1o calculados se obtuvieron usando la formula de Van'’t Hoff
(Lucas, 1996):



Q10= [VOat2/VOaty]10/(12-1)]

El Q0 es una medida de los efectos de la temperatura sobre el metabolismo,
concretamente sobre el consumo de oxigeno. Es un incremento en la tasa de reaccion,
en este caso del metabolismo, por el incremento en 10° C. Knut Schmidt-Nielsen
(1975) establece 3 escalas posibles para los valores de Qio: de 0 a 1, lo cual indica que
hay una sobrecompensacion metabdlica y que el consumo de Oz no se modifica de
manera significativa al aumentar la temperatura en cierto intervalo; de 1 a 2, que indica
gue existen mecanismos de compensacion fisiolégica que permiten al organismo
regular la tasa metabolica dentro de un factor de £2 y Q10 mayor a 3, que indica que no
hay compensacién/control sobre la actividad enziméatica que participa en el

metabolismo.

Analisis estadistico

Los resultados obtenidos de la temperatura seleccionada por los organismos en el
gradiente térmico fue analizada utilizando una prueba de t en la que las temperaturas

seleccionadas fueron comparadas con las temperaturas de aclimatacion.

Los efectos de la temperatura de aclimataciéon sobre las TCMax, TCMin y el consumo

de oxigeno fueron analizados utilizando un ANOVA de una sola via para cada especie.

Se analizaron los datos de TCMax, TCMin y preferencia térmica de todas las especies

en conjunto utilizando un analisis de componentes y un permanova.

El consumo de oxigeno se relaciond con la temperatura mediante un modelo
exponencial (Y = a e™). Un andlisis de co-varianza fue aplicado con el fin de establecer

las diferencias estadisticas entre especies del mismo grupo.

La plasticidad fenotipica (PF) fue calculada como la diferencia entre el consumo de
oxigeno, la TCMax y la TCMin de los organismos aclimatados a las temperaturas
extremas experimentales (18 — 30°C). En el caso de O. chrysurus el intervalo de



temperatura para esos célculos fue de entre 20 y 30°C, y para S. pugilis de 18 a 26°C,
debido a que esos animales no se aclimataron a las temperaturas de 18 y 30°C,
respectivamente. A partir de estos célculos se construyeron ventanas térmicas
integrando la informacion derivada de las temperaturas criticas, el preferéndum final y
la plasticidad fenotipica calculada para el consumo de oxigeno y le tolerancia térmica.

Los resultados obtenidos de C. undecimalis fueron tomados de Noyola et al., (trabajo

enviado a Ecology and Evolution, anexo 2).

En el caso del permanova se utilizé la distancia euclidiana para construir la matriz
triangular o de similitudes sin aplicar ningun tratamiento ni transformacion previa a los
datos (ya que todos estan expresados en las mismas unidades), y una exploracion de
las correlaciones entre variables mostré una dispersion homogénea de los datos en
cada una de los pares de variables (pair-plots o draftsman plot). Se utilizaron 999
permutaciones de residuales (usando como base el modelo reducido o sin interaccién)
y se utilizé la Suma de Cuadrados Tipo | o secuencial. Para todos los andlisis se

utilizaron los programas Statistica y PRIMER 6.

Resultados

Poligonos térmicos y ventana térmica

En general los poligonos térmicos obtenidos para las distintas especies estudiadas
mostraron que la temperatura de aclimatacién provocdé un aumento de los limites

criticos en relacion con un aumento de la temperatura de aclimatacion (Fig. 8).

En O. chrysurus se observd que la TCMax aumenté de 35.2 a 38.7°C en animales
aclimatados a 20°C y 30°C, respectivamente. El analisis de varianza mostré que la
TCMax de los animales mantenidos a 30°C resulté significativamente mayor que la
observada en peces aclimatados a 26°C y a 20 o0 22°C (P < 0.05) (Fig. 8A). Las TCMin

fueron afectadas de forma similar por las temperaturas de aclimatacion mostrando los



valores mayores para los animales aclimatados a 26 y 30°C (14.9°C) y los menores
para los aclimatados a 20 y 22°C (11.8°C) (P < 0.05)

En M. corona bispinosa la TCMax aumento de 39.3 a 42.1 °C en animales aclimatados
a 18 y 30°C, respectivamente (Fig. 8B). Segun el analisis de varianza esta variable fue
significativamente mayor en los animales aclimatados a 26 y 30°C con respecto a
aquellos que fueron aclimatados a 18 y 20°C (P< 0.05). En el caso de la TCMin hubo
un aumento similar de 7.6 a 11.7 °C en los animales aclimatados a 18 y 30 °C,
respectivamente, mostrando valores significativamente menores para los caracoles
aclimatados a 18 °C (7.6 °C) en comparacion de aquellos aclimatados a las
temperaturas de 22, 26 y 30°C (11 °C) (P< 0.05) (Fig. 8B).

En el caso de S. pugilis hubo un aumento significativo en los valores de la TCMax para
los animales aclimatados a 26°C en comparacion de los aclimatados a 18 y 22°C (37.7
y 34.8 °C, respectivamente) (P< 0.05) (Fig. 8C). Los valores de TCmin obtenidos
también aumentaron con la temperatura de aclimatacion, siendo significativamente
diferentes aquellos obtenidos para la temperatura de 18 °C en comparacion de los
obtenidos a 22 y 26°C (4.67 y 14.3 °C), respectivamente (P< 0.05).

Los valores obtenidos para la TCMax de Libinia dubia mostraron una tendencia a
aumentar con las temperaturas de aclimatacion de 18 a 30 °C (de 34.8 a 41.5 °C,
respectivamente), siendo todos los valores promedio significativamente diferentes entre
si (P< 0.05) (Fig. 8D). De manera similar, los valores obtenidos para las TCMin de esta
especie mostraron una tendencia a aumentar con la temperatura de aclimatacion de
9.4 a 15.95 °C (para los tratamientos de 18 y 30°C, respectivamente). A su vez, las
TCMin obtenidas para cada temperatura de aclimatacion fueron diferentes entre si en

todos los casos (P< 0.05).

En los valores de TCMax de C. similis se noté un incremento con la temperatura de
aclimatacién, de 38.5 a 41.5 °C para los tratamientos de 18 a 30 °C, respectivamente.

El analisis estadistico mostré que los animales aclimatados a 26 y 30°C tuvieron un



valor mayor de TCMax que aquellos aclimatados a 18 y 22 °C (38.6 y 41.1 °C,

respectivamente) (P< 0.05) (Fig. 8E). Para los valores de TCMin se observo también

una tendencia al aumento con la temperatura de aclimatacion, siendo

significativamente mayor el valor para los cangrejos aclimatados a 30°C (13.15 °C) que

el de aquellos aclimatados a 26, 22 o 18 °C (P< 0.05).
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Figura 8. Poligonos térmicos de las especies estudiadas, * = TCMax, m =TCmin, A= Temperatura
preferida, X= temperatura preferida esperada, a partir de la linea isoterma (punteada), donde
Trespuesta = Taclimatacion. Las barras de error representan una desviacion estandar. Los asteriscos
indican diferencias significativas entre la temperatura elegida y la temperatura preferida esperada.
Letras diferentes indican diferencias significativas entre las respuestas observadas para cada
temperatura de aclimatacién.

La ventana térmica de M. corona bispinosa resultdé ser 12 y 24% mayor que la
observada en C. similis y L. dubia (Fig. 9). Es importante hacer notar que las ventanas
térmicas de S. pugilis y O. chrysurus resultaron ser menores que las mencionadas
anteriromente. Debido a que O.chrusurius y S. pugilis no se aclimataron a 18 y 30°C,
respectivamente, las ventanas térmicas no fueron comparadas con el resto de las

especies estudiadas (Fig. 9).



400 ~

350 -

300 -
250 -

200 -

rea, °C

<C 150 -
100 -
50 -

C.simils  L.dubia S. pugilis M. 0. 0. maya*
bispinosa chrysurus

Figura 9. Area calculada (°C?) para las ventanas térmicas de las especies estudiadas. * El area

para O. maya fue obtenida en un estudio previo (Noyola et.al. 2012)

Intervalo de tolerancia de temperatura

En general se observé que la temperatura de aclimatacion afectd el intervalo de
tolerancia (ITT) de las especies estudiadas. Asi fue posible identificar dos grandes
grupos, uno formado por los animales que mantuvieron el ITT casi constante e
independiente de la temperatura de aclimatacion (O. chrysurus, L. dubia y C. similis) y
las que mostraron ITT mas amplios en los animales aclimatados a 18°C (Tabla 1). En
O. chrysurus se observé una ITT de 23.4°C en todas las temperaturas de aclimatacién
(Tabla 1). En los individuos de M. corona bispinosa aclimatados de 22 a 30° C el valor
calculado del ITT fue de 29.4 °C, sin embargo, los caracoles aclimatados a 18 °C
tuvieron un valor de 32.7 °C. En el caso de S. pugilis los individuos aclimatados de 22 a
26° C tuvieron un ITT de 21.6 °C, mientras que para aquellos que fueron aclimatados a
18 °C se calculé un valor mucho mayor de 32 °C. Los individuos de L. dubia y C. similis
mostraron valores de ITT de entre 24 y 26°C y de 28°C, respectivamente, manteniendo

este intervalo casi constante en todas las temperaturas de aclimatacion (Tabla 1).

Es interesante hacer notar que las especies estudiadas mostraron diferentes valores de

ITT con los mas amplios en los moluscos (maximo de 32°C), los intermedios en los



crustaceos (maximos entre 26 y 28°C) y los mas bajos en los peces (maximo de 24°C)
(Tabla 1).

Tabla 1. Intervalo de tolerancia de temperatura para cada temperatura de aclimatacion en cada

especie estudiada

Temperatura 18 22 26 30

de aclimatacioén

Especie

Ocyurus

chrysurus 23.07* 23.82 22.90 23.92
M. corona

bispinosa 32.75 29.63 29.11 29.57
Strombus

pugilis 32.03 20.53 22.89

Libinia dubia 25.53 26.20 24.07 25.79
Callinectes

similis 28.36 27.88 28.15 28.12
Octopus

maya** 21 20.2 20.3 16.6

* Este valor equivale a la temperatura de aclimatacion de 20°C para O. chrysurus
(véase materiales y métodos).

** \Valores obtenidos en un estudio previo (Noyola et al. 2012)



Seleccion activa de temperatura

La frecuencia de eleccion de las distintas especies a lo largo del dispositivo
experimental en ausencia de gradiente mostr6 que en ninguno de los casos los

organismos seleccionaron alguna seccion en particular (Fig. 10).
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Figura 10. Frecuencia de distribucion de los individuos de cada una de las

especies estudiadas a lo largo del gradiente en el experimento control.

La temperatura elegida por los organismos en el gradiente horizontal result6é ser, en la
mayoria de los casos, significativamente diferente de la temperatura de aclimatacién
(Fig. 8). En el caso de O. maya, el preferéndum final fue de 23. 4 (Noyola et al. 2012).

En O. chrysurus la temperatura seleccionada por los peces aumenté conforme
aumento la temperatura de aclimataciéon con valores que oscilaron entre 25.3 y 30°C
para animales aclimatados a entre 22 y 26°C (Fig. 8A). La temperatura elegida por los
animales aclimatados a a 30°C resulté ser 3.5°C menor que la temperatura de



aclimatacion (P < 0.05; 26.6 + 1.69°C). La preferencia final para la especie fue de 28 °C
(Fig. 8A).

En M. corona bispinosa la temperatura elegida por los animales aument6 de 19.3 °C a
29.5 °C en funcién del aumento de la temperatura de aclimatacion (18 a 30 °C). Hubo
diferencias significativas entre la temperatura elegida y la de aclimatacion para todos

los tratamientos (P< 0.05) La preferencia final de esta especie fue de 28.5 °C (Fig. 8B).

La temperatura seleccionada por S. pugilis aclimatados 22 y 26 °C no presentd
diferencias significativas con respecto a su temperatura de aclimatacion, mientras que
los animales aclimatados a 18 °C eligieron una temperatura significativamente mayor a
la de aclimatacion (18.5 °C; P<0.05) Se determind una preferencia final para S. pugilis
de 20 °C ( Fig 8C).

En el caso de L. dubia la temperatura elegida por los animales aclimatados a 26 °C no
difirié significativamente de su temperatura de aclimatacion (P< 0.05). Las demas
temperaturas preferidas fueron significativamente diferentes a las temperaturas de
aclimatacién (18, 22 y 30 °C). Es interesante hacer notar que los animales aclimatados
a 18 y 22 °C tuvieron una temperatura preferida mayor (24.5 °C) que la preferida por los
animales aclimatados a 30 °C (22.9 °C, Fig. 8D). Para este crustaceo se obtuvo una

preferencia final de 26 °C.

La temperatura elegida por C. similis mostré6 una tendencia a aumentar para los
animales aclimatados a 18 y 22 °C, mientras que para aquellos que fueron aclimatados
a 26 y 30 °C los valores de temperatura preferida fueron iguales (24.3 °C). En todos los
casos las temperaturas elegidas registradas difirieron significativamente de las
temperaturas de aclimatacion (P< 0.05, Fig. 8E). En esta especie se obtuvo una
preferencia final de 23.3 °C. ( Fig. 8E).



Razon de larespuesta de aclimatacion

La razon de respuesta de aclimatacion (RRA), definida por Claussen (1977) es una
medida Util para comparar especies que utiliza las temperaturas criticas y el intervalo
de diferencia entre las temperaturas de aclimatacion. En general se observa que la
respuesta de cambio de temperatura critica maxima en los distintos intervalos no fue
lineal para ninguna especie. En el caso de O. maya se observa el mayor valor para el

intervalo de 22 a 30 °C, siendo el mas bajo el de 18 a 22 °C.

En O. maya (estudio previo, Noyola et al. 2012) el valor mas alto observado fue de 22 a
26 °C y el méas bajo de 18 a 22 °C, siendo en general altos los valores de los intervalos

correspondientes a 30 °C.

Para O .chrysurus el valor mas bajo calculado fue para el intervalo de 18 a 22 °C,

mientras que el mayor de 22 a 26 °C.

De manera similar, en M. corona bispinosa el valor mas elevado corresponde al

intervalo de 22 a 26 °C, asi como el mas bajo en el intervalo de 18 a 22 °C.

Para S. pugilis los valores mas elevado y méas bajo correspondieron a los mismos

intervalos, 22 a 26 °C y 18 a 22 °C, correspondientemente.

En L. dubia se observo una tendencia general al aumento de los valores de RRA en
cada intervalo con excepcion del valor mas bajo, de 22 a 26° C, siendo el méas alto de
26 a 30 °C.

De forma interesante, al igual que en los peces y caracoles, en C. similis el valor mas
alto calculado corresponde al intervalo de 22 a 26 °C, mientras que el mas bajo al
intervalo de 18 a 22 °C.



Tabla 2. Valores de RRA calculados para lase especies estudiadas

Especie 18a22°C 22a26°C 26a30°C 18a26°C 18a30°C 22a30°C

O. maya 0.22 0.52 0.42 0.37 0.39 0.47
0. 0.09 0.60 0.13 0.35 0.28 0.37
chrysurus*

M.corona  0.06 0.54 0.08 0.30 0.23 0.31
bispinosa

S. pugilis  0.15 0.80 - 0.32 - -

L. dubia 0.41 0.28 0.97 0.35 0.55 0.62
C.similis .02 0.52 0.12 0.27 0.25 0.36

* La temperatura de aclimatacion de 18° C en O. chrysurus equivale a 20 °C (véase
materiales y métodos)

El andlisis de componentes realizado mostrdo que el eje principal, el cual explico el
59.3% (Tabla 3) de la variacion de los datos, tuvo una fuerte contribucion
(eigenvector=0.793, tabla 3.1) de la variable de preferencia térmica (expresada como
preferéndum final). El segundo eje, el cual explico el 24.2% (Tabla 3) de la variacion de
los datos, tuvo una aportacion fuerte de la variable de temperatura critica maxima
(eigenvector=0.92, tabla 3.1, fig. 11).
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Figura 11. Analisis de componentes principales aplicado a las respuestas térmicas de O.

chrysurus, M. corona bispinosa, L. dubia, C. similis, y S. pugilis.

Como se puede apreciar la variable que mejor explica las diferencias entre las especies
es el preferéndum final de la temperatura, seguida de la TCMax y la TCMin,

respectivamente (Fig. 11).

Tabla 3. Resultados del analisis de componentes principales

Eje Eigenvalores Porcentaje de variacion Porcentaje de variacion
explicado acumulada

1 171 59.3 59.3

2 6.98 24.2 83.5

3 4.77 16.5 100.0




Tabla 3.1 Eigenvectores de las variables del analisis de componentes principales

Variable/Eje PC1 PC2 PC3

TCMax - 0.927 0.300
0.223

- 0.734
0.566 0.374
0.006 -0.609

TCmin

Preferencia
0.793

El permanova realizado mostré que todos los grupos estudiados (cada uno de los
tratamientos de temperatura para cada especie) fueron significativamente distintos de
todos los grupos (pseudo F=18.033, p< 0.05, permutaciones unicas utilizadas=999,
tabla 4).

Tabla 4. Resultados del permanova

Variable g.l. SS  Cuadrados Pseudo- P(perm) Permutaciones
medios F Unicas
Temperatura 4 2771.2 692.8 119.15 0.001 996
de
aclimatacion
Especie 4 1074.7 268.67 46.207 0.001 999

Interaccion 10 1048.6 104.86 18.033  0.001 999



Res 190 1104.8 5.8145

Total 208 5999.2

Consumo de oxigeno

En O. chrysurus los valores de consumo de oxigeno mostraron una tendencia a
aumentar en relacion con el aumento de las temperaturas de aclimatacion de 20 a 26
°C (de 0.22 a 0.43 mg/O2/h/gpv; Tabla 5). Los animales aclimatados a 30 °C mostraron
un decremento en el consumo de oxigeno (0.37 mg/Oz/h/pv) con respecto a aquellos
aclimatados a 26 °C. Hubo diferencias significativas entre los animales aclimatados a
20,22y 30y 26 °C (P< 0.05, Tabla 5).

Los individuos de M. corona bispinosa tuvieron un disminucién en el consumo de
oxigeno en las temperaturas de aclimatacion entre el intervalo de 18 a 22 °C (0.17 y
0.11 mg/O2/h/pv, respectivamente) y un posterior incremento en las temperaturas de 26
a 30 °C (0.13 y 0.25 mg/O2/h/pv, respectivamente, Tabla 5). Es interesante notar que
no hubo diferencias significativas entre los valores de consumo de oxigeno para los

caracoles aclimatados a las dos temperaturas limite, 18 y 30 °C (P< 0.05, Tabla 5).

Los valores de consumo de oxigeno de los individuos de S. pugilis aclimatados a 18, 22
y 26 °C no mostraron diferencias estadisticamente significativas entre si (P> 0.05,
Tabla 5). El consumo de oxigeno mostré una ligera tendencia al decremento entre las
temperaturas de aclimatacion de 18 y 22 °C (0.05 a 0.04 mg/O2/h/pv) y un posterior

incremento en los animales aclimatados a 26 °C (0.07, Tabla 5).

En los individuos de L. dubia no hubo diferencias estadisticamente significativas para
los valores de consumo de oxigeno de las 4 temperaturas de aclimatacion (P>

0.05). La tendencia de dichos valores fue a aumentar entre 18 y 22 °C (0.05 y 0.07



mg/Oz/h/pv, respectivamente), con un ligero decremento en los cangrejos aclimatados
a 26 °C (0.06 mg/O2/h/pv) y otro incremento para aquellos aclimatados a 30 °C (0.11
mg/O2/h/pv) (Tabla 5).

Los valores de consumo de oxigeno de C. similis mostraron una tendencia general a
aumentar conforme aumento la temperatura de aclimatacion. El analisis estadistico
muestra que las temperaturas de 18 y 22 °C se agrupan con valores de 0.07 y 0.08
mg/Oz/h/pv, mientras que los individuos aclimatados a 26 y 30 °C forman otro grupo
con valores de 0.23 mg/O2/h/pv (P< 0.05, Tabla 5).

Tabla 5. Efecto de la temperatura de aclimatacién en el Consumo de oxigeno de diferentes
especies asociadas al habitat de O. maya. Valores promedio. DS = desviacidn estandar. Diferentes

letras indican diferencias estadisticas a un nivel de P < 0.05.

Especie T mg Oz2/h/g pv D.S. n
Ocyurus 20 0.2204722 0.080152 26
chrysurus

22 0.378181% 0.088379

26 0.438612° 0.219949

30 0.3799452 0.0725
M.corona 18 0.1765582 0.059836 24
bispinosa

22 0.113031% 0.051129

26 0.138808% 0.035191

30 0.256897° 0.110805
Strombus pugilis 18 0.0585 0.034052 18

22 0.043726 0.015858



26 0.071129 0.025474
Libinia dubia 18 0.044177 0.034825 26
22 0.07053 0.043516
26 0.067814 0.036359
30 0.111449 0.021721
Callinectes 18 0.0711972 0.064376 26
similis
22 0.0899542b 0.051417
26 0.231309° 0.134921
30 0.235922° 0.085164
A 0. chrysurus = C. undecimalis B ® M. corona bispinosa M. pugilis
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Fig. 12. Efecto de la temperatura en el consumo de oxigeno de de los peces O. chrysurus y C.
undecimalis (anexo 2) (A); los moluscos M. corona bispinosa y S. pugilis (B); y los crustaceos L.

dubiay C. similis (C).

La mayor pendiente de la relacion entre el consumo de oxigeno y la temperatura fue

registrada en C. similis y M. corona bispinosa con valores de 0.10 (P < 0.05) seguida




por aquellas observadas en C. undecimalis (anexo 2), O. chrysurus y L. dubia (0.04,
0.05 and 0.06, respectivamente (Fig. 12B y C). La menor pendiente de la relacion entre
el consumo de oxigeno y la temperatura fue registrada en S. pugilis (0.03) (P < 0.05;
Fig. 12).

Los valores de Q10 calculados para las especies incluidas en este estudio muestran
gue en general hay mecanismos compensatorios entrando en accion en diferentes
temperaturas (Tabla 6). Los valores mas bajos en O. chrysurus fueron los
correspondientes a los intervalos de temperatura de 22 a 26 °C y 26 a 30 °C, lo cual
sugiere que hay mecanismos de compensacién operando a dichos intervalos (Tabla
6A). Estos valores concuerdan con la preferencia final calculada para la especie (28
°C).

Los valores relativamente bajos de Q10 de M. corona bispinosa sugieren que en todos
los intervalos de temperatura de aclimatacién el animal posee mecanismos de
compensacion (Tabla 6B). Estos valores concuerdan con el poligono térmico obtenido
para esta especie, en el cual se observa que la tolerancia térmica de este animal no se
ve comprometida en ninguno de sus dos extremos para ninguna de las temperaturas

de aclimatacioén utilizadas en este estudio.

Los valores de Q10 calculados para S. pugilis muestran que probablemente en los
intervalos de 18 a 22 °C y 22 a 26 °C hay mecanismos de compensacién operando
(Tabla 6C). Sin embargo, el valor relativamente mayor de Q10 calculado para el
intervalo de 22 a 26 °C indica una posible tendencia hacia la falta de compensacion en
temperaturas mayores, lo cual concuerda con el hecho de que estos animales no se

pudieron aclimatar a la temperatura de 30 °C.



En el caso de L. dubia los valores de Q10 mayores a 3 calculados sugieren que sé6lo en
los intervalos de 18 a 22° C y 26 a 30 °C esta especie no cuenta con mecanismos de
compensacion (Tabla 6D). Estos valores concuerdan con la temperatura preferida final
(26 °C) de esta especie y sugieren que a temperaturas mayores a los 30 °C su

metabolismo se ve comprometido.

Los valores de Q10 calculados para C. similis sugieren que en los intervalos de
temperatura de 18 a 22 °C, 22 a 26 °C y 26 a 30 °C estos animales cuentan con
mecanismos de compensacion en su metabolismo. Es interesante notar que para el
intervalo de 18 a 26 °C el valor notoriamente mas alto calculado de Q10 concuerda con
el hecho de que la temperatura preferida final de esta especie haya sido 23.3 °C (Tabla
6E).

Tabla 6. Valores de Q10 calculados para las especies estudiadas

A) O. chrysurus

temperatura de aclimatacién, °C 20 22 26 30
20 - 14.85 3.14 1.72
22 - - 1.44 1
26 - - - 0.69

30 - - - -




B) M. corona bispinosa

temperatura de aclimatacion, °C 18 22 26 30
18 - 0.32 0.66 1.36
22 - - 1.67 2.79
26 - - - 4.65
30 - - - -
C) S. pugilis
temperatura de aclimatacion, °C 18 22 26
18 - 0.48 1.38
22 - - 3.37
26 - - -
D) L. dubia
temperatura de aclimatacién, °C 18 22 26 30
18 - 3.22 2.04 2.16
22 - - 0.9 1.77
26 - - - 3.46

30




E) C. similis

temperatura de aclimatacion, °C 18 22 26 30
18 - 1.65 7.12 2.71
22 - - 1.51 3.33
26 - - - 1.05
30 - - - -

Plasticidad fenotipica del metabolismo aerobio y su relacion con la tolerancia térmica

La aclimatacién a las temperaturas extremas dentro del rango de distribucion ecolégica
de los juveniles de peces mostré una mayor plasticidad a las TCMax que a las TCMin
(Fig. 13A). Asi mismo, se pudo notar que mientras que C. undecimalis (anexo 2)
presentd una mayor plasticidad a la TCMax que O. chrysurus, el canané resulté tener
una mayor plasticidad a la TCMin que el robalo (Fig. 13). Es interesante hacer notar
gue la plasticidad metabdlica demostrada por O. chrysurus en ese rango de

temperaturas fue mayor que el registrado para C. undecimalis (Fig. 13 A).

Las dos especies de moluscos mostraron una plasticidad mayor a las TCMin que a las
TCMax (Fig. 13B). Entre éstas especies S. pugilis presentd una plasticidad 2.4 veces
mayor que la calculada para M. corona bispinosa en bajas temperaturas (Fig. 13B). A la
TCMax ambas especies mostraron plasticidades similares, aunque la TCMax de M.
corona bispinosa resulté ser mayor que la registrada en S. pugilis. La plasticidad

metabdlica de M. corona bispinosa resultd ser 21 veces mayor que la registrada en S.

pugilis.

Callinectes similis mostr6 una plasticidad menor que la observada en L. dubia tanto
para las TCmin como para las TCMax (Fig. 13C). Se observd que la magnitud de la

plasticidad de ambas especies en las dos temperaturas criticas tuvo valores similares



siendo 2.5 veces mayor la plasticidad de L. dubia que la de C. similis en ambas
temperaturas criticas. En contraste la plasticidad del metabolismo aerobio resultd ser

2.8 veces mayor en C. similis que en L. dubia (Fig. 13C).
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Figura 13. Efecto de la temperatura de aclimatacion en el intervalo de distribucidon ecolégica (18 y
30 °C) en la plasticidad fenotipica del consumo de oxigeno y la TCMin y la TCMax de los peces O.
chrysurus y C. undecimalis (anexo 2) (A1; A2); los moluscos M. corona bispinosa 'y S. pugilis (B,

B2); y los crustaceos L. dubiay C. similis (Cy1; Cy).



Discusion

Los resultados obtenidos en el presente estudio ponen en evidencia que las especies
gue conforman la ecologia tréfica alrededor de O. maya cuentan con diferentes
mecanismos de adaptacion a la temperatura, lo cual ha quedado de manifiesto en las
areas de la ventana térmica calculada para éstas y otras especies de crustaceos,
moluscos y peces (Tabla 7). De entre las especies estudiadas, O. chrysurus mostro la
ventana térmica menor (376°C?) seguido por S. pugilis (384°C?), L. dubia (405°C?), C.
similis (448°C?) y M.corona bispinosa (501°C?).

Al comparar los resultados obtenidos ahora con los reportados en diversos estudios
realizados en peces, crustaceos y moluscos se observo que la magnitud de la ventana
térmica estd mas bien relacionada con el tipo de ecosistema en la que habitan las
distintas especies (estuarino, intermareal, submareal, costero, etc.) que con las
temperaturas que caracterizan a las distintas latitudes en las que éstas se distribuyen.
Es decir, animales que habitan en ambientes heterogéneos tienen ventanas térmicas
mas amplias que aquellos que habitan ambientes estables, independientemente de si
la zona de distribucion incluye temperaturas de ambientes templados o tropicales
(Tabla 7). Esto sugiere la idea de que los mecanismos de adaptacion de los animales a
la temperatura han respondido a las oscilaciones del ecosistema, conduciendo a los
organismos a desplegar estrategias fisiolégicas que les permiten tolerar esa
heterogeneidad ambiental. Esta tendencia es similar a la observada por Eme et al.
(2009), en la cual diferentes especies de peces tropicales tuvieron ventanas de
diferentes magnitudes dependiendo de su tipo de hébitat (teniendo los animales con
ambientes mas térmicamente variables ventanas térmicas de mayor magnitud (Tabla
7)). Los resultados de este trabajo también concuerdan también con los de Madeira et
al. (2012), en donde se obtuvieron valores de TCMax para diversas especies de peces
y crustaceos con diferentes tipos de habitat. En general, Madeira et al. (2012)
concluyen que las especies intermareales tienen mayor capacidad de adaptacion
(medida en este caso como TCMax) que aquellas que viven en ambientes mas

estables (submareal, por ejemplo). Es evidente que en general las adaptaciones de



ectotermos marinos que habitan en areas con condiciones de temperatura (y otros
factores abiéticos) relativamente variables se manifiestan en una mayor plasticidad de
Su ventana térmica y valores asociados, como la TCMax y TCmin (Madeira et al. 2012,
Sorte, et al. 2011, Pértner, et al. 2007a, 2007b, 2010.)

A la luz de estos resultados, es interesante notar que la magnitud de la ventana térmica
de O. maya es la mas pequefia de todas las especies estudiadas y citadas (Tabla 7).
Este hecho responde muy probablemente a un conjunto de factores, entre ellos la
temperatura relativamente estable de su habitat y su habito bentonico (Solis, 1962,
Solis-Ramirez, 1997, Solana et al. 2005). Las condiciones relativamente favorables en
las que habita O. maya se deben en buena parte a la oceanografia de la plataforma de
Yucatan, en particular a la surgencia estacional que durante el verano reduce la
temperatura del agua, sobre todo en las profundidades correspondientes al habitat de
este cefaldopodo (Zavala-Hidalgo et al. 2003, Zavala-Hidalgo et al. 2006, Enriquez et al.,
2010). (Noyola et al. 2013a; Noyola et al. 2013b) han demostrado que O. maya podria
ser particularmente sensible a temperaturas relativamente altas; ya que mientras que el
preferéndum final de los juveniles es 24.3 °C, los animales aclimatados a 30 °C tienen
tasas de crecimiento inferiores a las registradas en organismos mantenidos entre 22 y
26°C. Esto se explica a partir de la medicion de que temperaturas mayores a 26°C
tienen un efecto negativo en el metabolismo, incrementando los costos energéticos
generales, lo que conduce a una reduccion de la energia disponible para el
crecimiento (Sokolova et al. 2012). Asi, los resultados obtenidos hasta ahora indican
gue O. maya ha evolucionado en un ambiente relativamente estable en donde la
especie tiene su maximo desempefio en temperaturas relativamente bajas (por debajo
de los 24 °C), gracias a las condiciones oceanograficas previamente mencionadas. En
ese ambiente, los pulpos dependen de una gran variedad de organismos bentdnicos
para su alimentacion entre los que se destacan los crustaceos y los moluscos. Aunque
a la fecha se sabe poco en general sobre las especies que conforman la ecologia
trofica de O. maya, los resultados de este estudio han demostrado que Libinia dubia y
Callinectes similis prefieren temperaturas menores a los 26 °C cuando son expuestos a

un gradiente térmico horizontal. Esto sugiere que una elevacion de la temperatura en el



hébitat de esas especies podria provocar que, al igual que O. maya, estas especies de
cangrejos se desplacen hacia zonas mas frias/profundas modificando la estructura del
ecosistema y con esto las pesquerias importantes que representan a nivel local (y
nacional en el caso del pulpo). En un trabajo reciente (Celis-Sanchez et al. 2014)
reportaron que la mayor abundancia de los cangrejos del género Callinectes spp
(principal presa de O. maya) es mayor durante los meses frios del afio en la PY, lo que
sugiere que, aun con la presencia de la surgencia estacional, la abundancia de estas

presas estaria regida por los cambios de la temperatura estacional.

Tabla 7 .Comparacién de areas de la ventana térmicay preferéndum final de

diversas especies

Especie Area, Preferéndum  Habitat Referencia
oC2 final, °C

Peces

Dicentrarchus labrax 394.8 costero- Dulger et al.
estuarino 2013
templado

Pangasius pangasius 462 estuarino Debnath et al.
tropical 2006

Ocyurus chrysurus 376 28 costero presente
tropical estudio

Forsterygion lapillum 20.5 intermareal Khan et al. 2012
templado

Bathygobius fuscus 435 intermareal Eme et al. 2009

tropical



Liza viagiensis

Bathygobius sp.

Dascylus aruanus

Apogon novemfasciatus

Labeo rohita

Crustaceos

Macrobrachium

acanthurus

Macrobrachium

rosenbergii

Litopenaeus vannamei

Libinia dubia

C. similis

Moluscos

444

441

358.5

319.5

416

342

340

434.9

405.3

448

29.5

26.3

26

23.3

tropical

estuarino

intermareal

tropical

arrecifal

tropical

arrecifal

tropical

agua dulce

tropical

estuarino

tropical

estuarino

tropical

estuarino-

marino tropical

costero

tropical

costero

tropical

Eme et al. 2009

Eme et al. 2009

Eme et al. 2009

Eme et al. 2009

Das et al. 2005

Diaz et al. 2002

Manush et al.
2004

Kumlu et al.
2010, Gonzalez
et al 2010

presente

estudio

presente

estudio



Octopus maya 280 23.4 costero Noyola et al.

tropical 2012

Melongena corona 501 28.5 estuarino presente studio

bispinosa tropical

Strombus pugilis 384 20 costero presente studio
tropical

Megathura creulata 18.6 Templado Diaz et al. 2013
intermareal

Megastrea(Lithopoma) 14.4-16.2 Templado Diaz et al. 2013

undosa costero

Aplysia californica 18.3-20.8 Intermareal Re et al. 2013
templado

Haliotis corrugata 25 Templado Diaz et al. 2006
costero

Haliotis fulgens 25.4 Templado Diaz et al. 2006
somero

El preferéendum final de cada especie refleja tanto la historia térmica de cada una como
el ambiente al que se han adaptado, siempre dentro de su ventana térmica (Jobling,
1981). Los resultados de las especies estudiadas y citadas en la tabla 3 sugieren que la
preferencia térmica de éstas esta fuertemente ligada, al igual que la ventana térmica, a

la homogeneidad o heterogeneidad y estabilidad térmica del habitat, asi como a la



latitud de este (tropical o templada para las especies mencionadas en este estudio). En
O. chrysurus, un depredador necténico, por ejemplo, se obtuvo un preferéndum final
cuyo valor es mucho mayor al de especies bentdnicas como O. maya, S. pugilisy C.
similis (Tabla 7). Valores mas elevados, como los observados en M. corona bispinosa,
se deben a la amplia ventana térmica de estos organismos, producto de su adaptacion
a un ambiente térmicamente muy variable (intermareal). Segun los valores de las
especies de la tabla 3, el preferéndum final de los animales templados parece
responder mas a la latitud del habitat que a la estabilidad del mismo (F. lapillum, M.
creulata, M. undosa, A. californica, H. corrugata y H. fulgens). Esta variable también
sugiere fuertemente una segregacion de nichos en las especies estudiadas en la

plataforma de Yucatéan.

La termorregulacion conductual de los ectotermos juega un papel importante en el
mantenimiento de los intervalos 6ptimos del metabolismo aerobio. Cuando una especie
experimenta diferentes nichos térmicos, su preferencia responde a la necesidad de
evitar extremos desfavorables y procurar temperaturas que maximicen su actividad
metabdlica (Portner, 2002). Los resultados de consumo de oxigeno en este estudio
mostraron que los peces, animales nectdnicos activos, tuvieron una tasa metabdlica
evidentemente mayor que la de los moluscos y cangrejos, animales bentdnicos (Figura
7). De entre las especies estudiadas, O. chrysurus y O. maya (Noyola et al.
2013) tienen las tasas metabodlicas mas altas. Es interesante notar que a pesar de que
los peces y pulpos tienen tasas de crecimiento de 4.8 %/dia (Noyola et al. 2013,
respectivamente) y 3.4 %/dia (Pethybridgea et al., 2013) la de los peces es mayor, aun
cuando estos animales deben invertir energia en el nado activo y en su crecimiento,
mientras que O. maya puede destinar la mayor parte de su energia al crecimiento,
puesto que no es un nadador activo la gran mayoria del tiempo (Noyola et al. 2013).

De todos los valores de consumo de oxigeno para peces que se compararon en este
estudio, los Unicos que no mostraron la capacidad de adaptar su tasa metabdlica a la

mayor temperatura de aclimatacion (30 °C en este caso) fue O. chrysurus (Figura 7). Es



interesante notar que O. chrysurus, a pesar de ser una especie tropical, presenta esta
limitacion metabdlica al ser aclimatado a 30 °C. En comparacion, otras especies
tropicales como P. pangasius, F. lapillum, P. reticulata y L. rohita no sélo son capaces
de aclimatarse a temperaturas considerablemente mayores (hasta 38 °C), sino que
mantienen relativamente constantes sus tasas metabdlicas respectivas (Figura 14)
(Mahji et.al. 2013, Debnath et.al. 2006, Das et.al. 2005). El resultado de O. chrysurus
parece concordar con la hipétesis de Poértner (2010) ya que hay una limitacion en el

consumo de oxigeno de esta especie asociado directamente a una temperatura mayor.

En los crustaceos citados y estudiados se observé una tendencia general marcada al
aumento de las tasas metabdlicas a la par del aumento de las temperaturas de
aclimatacion (Figura 14). De las especies incluidas en la comparacion, la que presento
un mayor incremento en sus valores de consumo de oxigeno fue Callinectes similis,
especialmente entre las temperaturas de 22 y 26 °C, aunque el valor de Q10 (1.51)
para esas temperaturas muestra que probablemente hay mecanismos de adaptacion
compensando dicho incremento (Figura 14, Tabla 4).

En los valores de consumo de oxigeno de los moluscos comparados, los cefalépodos,
animales asociados al bentos pero con capacidad de nado activo, tuvieron los mas
altos, con un incremento notable en la temperatura de 30 °C en el caso de O. maya
pero un ligero decremento en S. mandrioni (Noyola et al. 2013, Yin et al. 2013, Figura
7). Los 3 caracoles comparados tuvieron valores de consumo de oxigeno mucho
menores gue los cefalépodos, particularmente en el caso de A. californica (Re et al.
2013, Figura 14).
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Figura 14. Logaritmo del consumo de oxigeno para diversas especies de ectotermos acuéticos.

Los datos obtenidos de la bibliografia fueron ajustados a mg Ox/h/gpv para su comparacion.

Los valores de Q10 calculados sugieren una falta de mecanismos de compensacion en
intervalos clave de temperatura para algunas de las especies estudiadas. En el caso de
O. chrysurus, por ejemplo, se obtuvo un valor de 14.85 para el intervalo de 20 a 22 °C,
lo cual coincide con el hecho de que esta especie no logré aclimatarse a 18 °C debido
a la tasa de mortalidad de practicamente 100% obtenida en esa temperatura de
aclimatacion. A su vez, el consumo de oxigeno registrado para su menor temperatura
de aclimatacion (20 °C), fue el menor a comparacion de las demas temperaturas. Esto
sugiere que a esta temperatura la especie puede experimentar un reto que a nivel

metabdlico no tiene gran forma de compensarse.

El Q10 mas elevado que se calculé para M. corona bispinosa fue para el intervalo de
26 a 30 °C, es decir, hacia las dos mayores temperaturas de aclimatacion. A pesar de
gue el valor no es dramaticamente mas elevado que los deméas como en el caso de los
peces (4.65 para esta especie), si destaca con respecto a los demas valores
calculados para el resto de los intervalos de temperatura y es mayor a 3, lo que sugiere

fuertemente que ya no hay una compensacion metabdlica para este intervalo de



temperaturas. Sin embargo, al mirar el consumo de oxigeno para la temperatura de
aclimatacion de 30 °C, es evidente que no hubo una elevacion descontrolada asociada
al aumento de este (el consumo de oxigeno fue mayor en las temperaturas de 22 y 26
°C). Esto concuerda con la hipétesis de que los animales que viven en hébitats mas
variables tienen mayor capacidad para tolerar cambios en la temperatura asi como una

mayor ventana térmica.

En el caso de S. pugilis el valor mas elevado que se calcul6 para el Q10 fue el intervalo
de 22 a 26 °C (3.37). Este dato sugiere, a la par con el hecho de que la especie no fue
capaz de aclimatarse a 30 °C como las demas, que temperaturas mayores a 26 °C
comprometen su capacidad de sobrevivir. Puede que la presion no ocurra a un nivel
metabdlico tan profundo, ya que los datos de consumo de oxigeno no muestran

diferencias significativas para la temperatura de 26 °C a comparacion de 18 y 22 °C.

En L. dubia se calcularon dos valores ligeramente mayores a 3 para el Q10, ambos en
los intervalos extremos, es decir, para 18 a 22° C y para 26 a 30° C. Este hecho podria
sugerir que a esas temperaturas comienza a tambalearse la compensaciéon metabdlica
de los animales a estas temperaturas. Sin embargo no hay otros resultados que
refuercen esta hipoétesis, puesto que ni la supervivencia ni los datos de consumo de
oxigeno fueron desfavorables ni extremos en ninguna temperatura para esta especie

(sin diferencias significativas en el caso de consumo de O2).

Para C. similis los valores mas altos calculados de Q10 fueron para los intervalos de 18
a 26 °C y para 22 a 30 °C (7.12 y 3.33, respectivamente). A pesar de que no se
observd una disminucién es supervivencia ni en la amplitud de la ventana térmica para
estas temperaturas (su ventana térmica es la mas grande en las especies estudiadas
después de la del caracol M. corona bispinosa), estos valores de Q10 parecen coincidir
con la observacion que se puede hacer con respecto al consumo de oxigeno de esta
especie. Este ultimo muestra que los valores para 18 y 22 °C difieren significativamente
de aquellos obtenidos para 26 y 30 °C, respectivamente, siendo estos ultimos dos mas

elevados.



El area de los poligonos, la preferencia térmica final y el consumo de oxigeno de cada
una de las especies estudiadas refuerzan la hipétesis de que existe una segregacion
de sus nichos, en la cual la temperatura, regulada a través de la surgencia estacional
de la plataforma de Yucatan, juega un papel fundamental. El presente estudio permite
agrupar a estas especies en 3 nichos: el nectonico (O. chrysurus), el benténico
submareal (S. pugilis, L. dubia, C. similis y O. maya) y el bentdnico intermareal (M.

corona bispinosa).

El conocimiento de los limites de la tolerancia térmica de estas especies es necesario
para elaborar los antecedentes de cambios en su abundancia y distribucion en un
escenario de cambio climatico (Pértner 2007, Magozzi et al. 2014, Terblanche, 2011).
De acuerdo con esto es posible proponer algunas predicciones asociadas a las
consecuencias de diversos factores inductores de estrés tanto a nivel de organismo
como poblacional (Sokolova et al. 2012). En general, el metabolismo y ventana térmica
de los animales esta directamente relacionado con el tipo de hébitat: las especies que
habitan en nichos térmicos mas estrechos y estables son mas vulnerables a eventos de
cambio de temperatura muy agudos a comparacioén de especies que habitan los nichos

mas amplios y variables (Magozzi, et al. 2014).

La hipétesis de Portner (2010), los conceptos de tolerancia integrados por Reynolds y
Casterlin (1979) y los datos obtenidos en el presente estudio permiten la construccion
de las curvas de tolerancia asociadas con las temperaturas de aclimatacion de las
diferentes especies estudiadas (Fig, 15). Como se puede apreciar, la temperatura final
preferida de las distintas especies varia de entre 23.5 para C. similis y 30 °C para C.
undecimalis (anexo 2) con valores intermedios de 26 a 28 °C para M. corona bispinosa,
L. dubia y O. chrysurus. La zona de tolerancia, delimitada por las temperaturas
seleccionadas en los animales aclimatados a las cuatro temperaturas experimentales,
mostré también variaciones especificas, con los intervalos mas amplios en S. pugilis
(10 °C, especies que eligio las mismas temperaturas de aclimatacion) y los menores en

L. dubia y C. similis (3 °C) y C. undecimalis (2 °C). Valores intermedios de tolerancia



fueron registrados en O. chrysurus (5.4 °C) y M. corono bispinosa (10 °C). Uno de los
aspectos interesantes de este esquema es que pone en evidencia que la tolerancia no
esta relacionada con la resistencia; es decir, animales con tolerancias (y preferencias
relativamente estrechas) pueden o no tener intervalos de resistencia amplios o
estrechos, lo que sugiere que ésta esta ligada mas con los mecanismos de proteccion
(Portner 2010; Sokolova et al.,, 2012) que con las adaptaciones conductuales que

motivan a los organismos a preferir una condicién en particular.
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Fig. 15. Intervalos de tolerancia, resistencia y zona de transicion (“pejus”) de los peces O.
chrysurus y C. undecimalis (anexo 2), los moluscos M. corona bispinosa y S. pugilis y los
crustaceos L. dubia y C. similis. La letra P indica las temperaturas preferidas y los limites del
intervalo de la zona de tolerancia (A). La flecha roja indica la temperatura final preferida. El cuadro
amarillo indica la zona de resistencia delimitada por el “pejus” inferior y el pejus superior, ambos
calculados como al diferencia entre el limite inferior y superior de la zona de toleranciay la TCMin
y la TCMax obtenidas en los animales aclimatados a 18 °C y 30 °C, respectivamente. Las letras B y
C indican el intervalo de variacion de la TCMin y la TCMax determinados por la tolerancia
expresada por los animales aclimatados a 18 y 30 °C. TL = temperatura letal. EI CAAM en este
esquema esta determinado por las temperaturas de respuesta que incluyen los resultados de los
experimentos realizados en este estudio: temperatura critica minima y méaxima, preferéndum

térmico final y plasticidad fenotipica calculada.
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Fig. 16. Relacion entre la zona de tolerancia (medida como el intervalo de temperaturas preferidas
por los organismos aclimatados a las temperaturas experimentales) de las especies de peces,
crustaceos y moluscos y en relacion con la tolerancia de O. maya (Noyola et al., 2013), las
variaciones de la temperatura superficial del mar (Atlas Climatico Nacional, UNAM en linea) y la
temperatura registrada a 4 m de profundidad durante los eventos de la surgencia estacional de
verano en la PY (Enriquez et al., 2013)

Usando los datos publicados por la UNAM en el Atlas Climético Digital de México
(http://atlasclimatico.unam.mx/atlas/), las temperaturas reportadas para el ambiente

bentdnico de la PY (Enriquez et al.,, 2013) fueron relacionados con el intervalo de la
zona de tolerancia de las especies de peces, crustaceos y moluscos estudiados ahora
y con respecto a la tolerancia reportada para O. maya (Noyola et al., 2013; Fig. 15).
Como se puede apreciar, las variaciones de la temperatura superficial del mar oscilan
en la plataforma continental adyacente a la PY entre los 23.5 y 28.5 °C, con las
temperaturas mas bajas en el mes de febrero y la mas alta en el mes de septiembre.
De acuerdo con Enriguez et al., (2013), la temperatura tiende a disminuir a partir del
mes de Mayo siguiendo las pulsaciones de agua fresca provenientes de las aguas sub
superficiales que ingresan al canal de Yucatan, las cuales mantienen la temperatura del
fondo (a méas de 4 m de profundidad) por debajo de los 24 °C. Al colocar el intervalo de
tolerancia de O. maya como especie de referencia, es posible observar que entre los
meses de Enero y Mayo el limite superior de la zona de tolerancia es mayor que las
temperaturas previstas por el modelo, o que sugiere que para esos meses la poblacién
de juveniles no tendria limitaciones asociadas con este factor ambiental. A partir del
mes de Junio y hasta Octubre, las temperaturas del modelo resultan mayores al limite
de la zona de tolerancia lo que sugiere que, de no presentarse los pulsos de agua
fresca de la surgencia, los juveniles de pulpo tenderian a preferir otras zonas, tal vez
mas profundas, en donde las temperaturas caen dentro del intervalo que éstos
prefieren. Asi y de acuerdo con las predicciones del IPPC (2013) que indican la
posibilidad de la reduccion en la velocidad de las corrientes en este siglo, es posible
esperar que, de reducirse la intensidad de la surgencia estacional, la poblacién de
juveniles de O. maya preferiran desplazarse, alterando la dinamica poblacional que
sostiene actualmente a la poblacion pesquera de esta especie. Otros factores como la

competencia por espacio, la abundancia de alimento, la heterogeneidad ambiental y la


http://atlasclimatico.unam.mx/atlas/

presencia de la poblaciéon de O. vulgaris en aguas mas profundas deberan de
considerarse con el fin de establecer estrategias futuras de manejo.

De acuerdo con Celis-Sanchez et al., (2014) las jaibas del género Callinectes spp son
los cangrejos mas abundantes en la zona de distribucién de O. maya en la costa Norte
del estado de Yucatan. Los resultados obtenidos ahora indican que C. similis es més
sensible a la temperatura que O. maya, pues C. similis presentdé un intervalo de
tolerancia mas estrecho que los pulpos, localizado entre 21 y 24 °C (Fig. 15). De
acuerdo con esto, la abundancia de esta especie podria estar estrechamente ligada
con la presencia de la surgencia estacional, la cual pareciera ofrecer condiciones
apenas propicias para los patrones de seleccidon térmica de esta especie. De hecho,
estos autores reportaron que la mayor abundancia de C. similis fue registrada en la
época de nortes, cuando la temperatura superficial del mar en la zona de muestreo fue
de entre 24 y 25°C. Estos resultados ponen en evidencia la alta sensibilidad a la
temperatura de esta especie y pone un foco de atencion ante los posibles cambios que
pudieran llegar a producirse en la estructura de la comunidad de crustaceos, presas del
pulpo ante un cambio en este factor ambiental. Libinia dubia representa el 11.4% de la
poblacion de cangrejos capturados frente a las costas de Sisal (Célis-Sanchez et al.,
2014); debido a su atractabilidad, esta especie es utilizada ampliamente como carnada
del pulpo durante la época de pesca, o que hace suponer que es una de las presas
favoritas de O. maya. Aunque el intervalo de tolerancia de L. dubia resulté ser mas
estrecho que el de O. maya (3 y 7°C, respectivamente), el limite superior de ambas
especies resultdé ser muy similar (26.6 °C para O. maya y 26 °C para L. dubia). Estos
resultados sugieren que, ante una elevacion de la temperatura, L. dubia seguiria la
misma dinamica de las poblaciones de O. maya desplazandose hacia otros ambientes
gue les resultaran favorables. Asi, tomando en cuenta los resultados obtenidos ahora
gueda en evidencia que por lo menos dos de las presas importantes de O. maya se
verian forzadas a moverse en el caso de un incremento de la temperatura ya sea por la
elevacion de ésta en el mar o por la reduccion de la intensidad de las corrientes que
promueven la entrada de aguas frescas desde la surgencia estacional. Ante un
escenario de aumento de temperatura, S. pugilis, la otra especie que forma parte del

ensamble de presas de O. maya, mostr6 un amplio intervalo de tolerancia, tal vez



adquirido desde hace millones de afios cuando, en el mar de Tetis los ancestros del
género vivieron en ambientes con temperaturas mayores de los 30 °C (Zakharov y
Rogov 2003; Bardhan et al. 2007).

Los depredadores seleccionados en el presente estudio fueron O. chrysurus y C.
undecimalis (anexo 2). Los limites superiores de la zona de tolerancia de ambas
especies resultaron ser varios °C mas elevados que la temperatura promedio maxima
superficial del mar, adn en ausencia de la surgencia estacional, lo que sugiere que
ambas especies, gracias a su adaptacion, tolerarian un posible incremento de la
temperatura en la zona de distribucion de O. maya. Es interesante hacer notar que de
las dos especies, C. undecimalis presento el intervalo de tolerancia menor (2 °C) que el
registrado en O. chrysurus (5.4 °C), sugiriendo que los juveniles de C. undecimalis en
invierno podrian preferir ambientes mas célidos que los registrados en la zona costera
de Yucatéan, tal vez realizando migraciones hacia la zona de mayor temperatura de las

costas de Campeche (http://atlasclimatico.unam.mx/atlas/).

Para conocer las posibles consecuencias de esas oscilaciones otros estudios
enfocados a las formas embrionarias o larvarias de estas especies deberan de llevarse
a cabo con el fin de identificar cémo, por ejemplo, un invierno mas intenso y corto
seguido de un verano mas largo e intenso podrian afectar el reclutamiento de estas
mismas especies que forman parte importante del ensamble ecolégico del cual
depende O. maya. Seria interesante, también, en estudios futuros lograr la obtencion
de organismos cuya historia térmica sea conocida previa a la aclimatacion vy
experimentos (en este estudio se utilizaron en su mayor parte animales adultos

capturados en su habitat y por lo tanto de historia térmica desconocida).

A pesar de que el presente estudio genera un buen marco de referencia, en estudios
futuros valdria la pena ampliar el alcance de trabajos como este incluyendo diversos
factores y variables. Uno de ellos podria ser la interaccion entre presa y depredador a
la par de un estrés térmico, consumo de oxigeno y preferencia térmica, asi como la

obtencion de un balance energético completo de cada especie. Otro factor interesante



para incluir seria el estudio de la respuesta de las especies ante un evento térmico
cronico (no agudo solamente como en el presente estudio), asi como medir el posible
efecto de ciclos dia-noche y etapa de desarrollo en las variables medidas y la
plasticidad de adaptacion a la variable temperatura en cada especie. A su vez, la mayor
comprension y estudio mas profundo de especies tropicales como las tratadas en este
trabajo deberian ayudar a comprender mejor las condiciones y supuestos
experimentales (conductas, habitos alimenticios, desarrollo, etc.) y las consecuencias
de éstos (distribucién geogréfica, ecologia, relaciones presa-depredador, migraciones,

etc.).
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Abstract:

This study was designed to establish optimal (preferred) temperature,
pejus zone, the upper and lower critical thresholds and thermal sensibility
of six species (two fish: Ocyurus chrysurus and Centropomus undecimalis;
two molluscs: Melongena corona bispinosa and Strombus pugilis; and two
crabs: Callinectes similis and Libinia dubia) that share the Yucatan
peninsula with Octopus maya. This information was obtained to propose a
redistribution model for species based on information about their thermal
biology and possible changes in the ecosystem that have been forecasted
by the IPPC (2013). Two temperatures were used: 18 and 30°C (except for
Ocyurus chrysurus, which was acclimated at 20°C). Preferred temperatures
fluctuated between 18 and 29 °C with a wide width of the fundamental
thermal niche (FTN) in M. corona bispinosa (10.1 °C) and narrow width for
C. undecimalis (0.8°C). Total thermal pejus varied between species, being
high in C. undecimalis (34.5°C) and low in C. similis (21.4 °C), whereas a
high metabolic rate was obtained in O. chrysurus and a low rate in S.
pugilis. Taking into consideration the FTN values a change in community
structure could be expected. Strombus pugilis, L. dubia and C. similis could
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respond by moving towards cooler regions in the shelf, in which the
thermal conditions would favour those species. Libinia dubia showed a
pejus upper interval below 10 °C, indicating that this species is
considerably more sensitive than the rest. The rest of the species showed
values between 11 and 18 °C. Metabolic plasticity was not related with
thermal limits of the mostly species. A reorganisation pattern of species
has been proposed to establish a first hypothesis that guides studies on
species distribution and possible ecological consequences of the South
Region of Gulf of Mexico.
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Abstract

This study was designed to establish optimal (preferred) temperature, pejus zone, the
upper and lower critical thresholds and thermal sensibility of six species (two fish: Ocyurus
chrysurus and Centropomus undecimalis;, two molluscs: Melongena corona bispinosa and
Strombus pugilis; and two crabs: Callinectes similis and Libinia dubia) that share the Yucatan
peninsula with Octopus maya. This information was obtained to propose a redistribution model
for species based on information about their thermal biology and possible changes in the
ecosystem that have been forecasted by the IPPC (2013). Two temperatures were used: 18 and
30°C (except for Ocyurus chrysurus, which was acclimated at 20°C). Preferred temperatures
fluctuated between 18 and 29 °C with a wide width of the fundamental thermal niche (FTN) in
M. corona bispinosa (10.1 °C) and narrow width for C. undecimalis (0.8°C). Total thermal pejus
varied between species, being high in C. undecimalis (34.5°C) and low in C. similis (21.4 °C),
whereas a high metabolic rate was obtained in O. chrysurus and a low rate in S. pugilis. Taking
into consideration the FTN values a change in community structure could be expected. Strombus
pugilis, L. dubia and C. similis could respond by moving towards cooler regions in the shelf, in
which the thermal conditions would favour those species. Libinia dubia showed a pejus upper
interval below 10 °C, indicating that this species is considerably more sensitive than the rest. The
rest of the species showed values between 11 and 18 °C. Metabolic plasticity was not related
with thermal limits of the mostly species. A reorganisation pattern of species has been proposed
to establish a first hypothesis that guides studies on species distribution and possible ecological

consequences of the South Region of Gulf of Mexico.
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Introduction

In recent years, the fact that the water temperature in the ocean has increased, due to human
activity, has been particularly emphasised. Even though models predict greater change at higher
latitudes compared to the tropics, a change in minimal and maximal limits is expected on a daily,
seasonal or inter-annual scale. In fact, group 1 of the IPCC (2013) has established the following:
1. The most acute oceanic warming will happen at the surface of the tropical and subtropical
regions in the northern hemisphere. The greatest deep-water warming will happen in the
Southern Ocean (high confidence interval). The best estimations are that, at the end of the 21*
century, warming in the first 100 meters will be between 0.6 and 2.0 °C.

2. It is very likely that the Atlantic southern renewal current will weaken during the 21*
century. The best estimations and for reduction are of 11% (between 1 and 24%) and of 34% (12
to 54%). It is probable that, near the year 2050, the current will be somewhat weakened, but it
could also strengthen in some decades, due to a high natural inner variability.

3. It is very unlikely that the Atlantic southern renewal current will suffer any abrupt
transitions or decreases during the 21* century for the considered scenarios. There is a low
confidence interval in the evaluation of the current’s evolution beyond the 21* century due to the
low number of analysis and erroneous results previously obtained. However, a reduction of the
current cannot be excluded after this century if warming remains very constant.

Temperature defines the distribution limits of marine animals and determines how they perform
in the ecosystem (Clarke, 1996; Stillman & Somero, 2000; Somero, 2010; Tepolt & Somero,
2014). According to the concept that relates the aerobic scope of metabolic activity (AS) and
temperature (concept of oxygen- and capacity-limited thermal tolerance; OCLTT (Portner,

2010), each species has adapted to express maximum performance in an optimal temperature
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range, where AS levels are at their highest. Beyond this range, growth and reproductive capacity
decrease, thereby increasing the vulnerability both in vertebrates and invertebrates ((Portner &
Knust, 2007; Sokolova et al., 2012; Magozzi & Calosi, 2014). Knowing these limits and their
relation with phenotypical plasticity (Pigliucci ef al., 2006) allows us to know how possible
climate changes could negatively affect marine populations in their natural distribution zones,
thereby establishing the possible effects in community structure (Clarke, 1996). This information
is particularly relevant when dealing with fishing resources of economic importance.

In order to establish the limits of AS in aquatic organisms, different methods have been used,
among which are the measurement of oxygen consumption (Fry, 1947; Chen & Lai, 1993;
Manush et al., 2004; Nilsson et al., 2009; Diaz et al., 2013; Magozzi & Calosi, 2014; Rummer et
al., 2014), cardiac activity (Braby & Somero, 2006; Oellermann et al., 2012; Tepolt & Somero,
2014) and thermal preference (Reynolds & Casterlin, 1979; Beitinger & Fitzpatrick, 1979;
Angilletta et al., 2002; Noyola et al., 2013a; Paschke et al., 2013; Reiser et al., 2014).Thermal
preference has been widely used to establish optimal conditions of a given species, because it
confirms the hypothesis of co-adaptation, which predicts that preferred temperatures correspond
to optimal temperatures, due to the fact that the physiological performance in those conditions is
maximal (Angilletta et al., 2002).

Outside of the optimal range, there are a variety of terms that have been used indiscriminately
without enough conceptual support, which allows for an adequate comparison between species.
For example, in the review by Reynolds and Casterlin (1979), the zone outside the optimal range
and within the lethal incipient limits is defined as the tolerance zone (TZ). Outside the TZ, a
resistance zone was placed, with its limits being critical temperatures (CTs), be it maximal or

minimal (CTMax or CTMin, respectively). As organisms do not normally survive long beyond
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the CT, those temperatures above the maxima or below the minima were called the lethal zones
(Reynolds & Casterlin 1979). According to Portner (2010), in the OCLTT, outside the optimal
level temperature usually provokes physiological alterations that point to the beginning of
cellular protection mechanisms. These are activated when the aerobic scope is reduced or the
maintenance energy is rerouted (Sokolova et al., 2012). Molecules such as HIF-a and the chain
of production of nitrous-oxide synthase—nitric oxide as well as molecules form the antioxidant
system (SOD, catalase, glutathione peroxidase, among others) favour alternate mechanisms for
oxygen, provisioning towards cells with greater efficiency (Giomi & Portner, 2013; Ern et al.,
2014;). In this zone, defined as the pejus zone, energetic costs associated with maintenance
become greater, due to the increase in the additional energy demands that organisms require to
set these cellular protection mechanisms in motion (Portner, 2010; Portner & Knust, 2007). The
pejus zone is limited at its borders with extreme temperatures by another range called the
pessimum zone, in which the ATP requirements and decrease in the aerobic metabolism
overcome energy input through the anaerobic metabolism (Sokolova ef al., 2012). Under
pessimum conditions, repair mechanisms become active and energy is channelled to essentially
keep the organism alive for at least a short period of time (Angilletta ef al., 2002). The limit
between the pejus zone and the pessimum has been considered a critical threshold (Sokolova et
al., 2012), which determines a change between a condition in which stress is moderate to one in
which it is severe. Other recent studies have not distinguished intermediate zones between
tolerance and resistance and have identified the CTs simply as the limits of the tolerance zone,
with the lethal zone located below or above it (Rezende ef al., 2014). In this vision, the resistance
zone is not considered, leaving the optimal temperature and all of the temperature-related

alterations (before critical temperatures) inside the tolerance zone.
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With these basic ideas established, the need to standardise terms is evident in order to unify
concepts and methods. This would allow for more realistic comparisons between both species
and ecosystems. There is the possibility to make equivalences between the different terms,
looking for conceptual support that explains the biological processes that occur in organisms and
that, at the same time, allows us to compare methodologies and finally compare them between
species and ecosystems. The following equivalences could be used in this context: the optimal
interval where AS is maximal equals the preferred temperatures, because, in this interval,
organism responses are maximal and require maximal metabolic energy (Brett, 1971; Beitinger
& Fitzpatrick, 1979; Beitinger & Bennet, 2000; Braby & Somero, 2006; Rummer et al., 2014;
Tepolt & Somero, 2014).If this interval has been obtained in animals that have been acclimatised
at temperatures, corresponding to those in their natural distribution, superior and inferior limits
could be identified with those of the pejus zone, which could equal the resistance zone (Reynolds
& Casterlin, 1979). The critical temperature, identified as the maximal limit of the resistance
zone (CT is determined by a rapid temperature increase, usually at a rate of 1 °C min™)
(Reynolds & Casterlin, 1979; Lutterschmidt & Hutchinson, 1997; Angilletta et al., 2002;
Terblanche et al., 2011; that equals the critical threshold or critical temperature of the OCLTT
(Portner, 2010; Sokolova et al., 2012), which separates the pejus zone from the pessimum
condition that organisms undergo during extreme conditions (Fig. 1). This final range can be
defined as the lethal zone, because time spent under these conditions is critical and survival is
limited (Rezende et al., 2014).

An additional element that can help interpret thermal tolerance in an evolutionary sense is
phenotypical plasticity. According to Pigliucci et al. (2006), phenotypical plasticity is a result of

the genotype reaction norms. The genotype generates phenotypes, which are capable of
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responding to changes in environmental conditions, due to the fixation of characters during the
evolutionary history of an organism. According to Clarke (1996), examining the effects of
temperature on the variation of a phenotype allows us to explore the interactions between the
environmental change rate, performance scope and genetic variance of a population. Recently,
Magozzi and Calosi (2014) used routine oxygen consumption and the critical thermal maxima as
a way of measuring the phenotypical adjustments of a group of crustaceans exposed to different
temperatures. Plasticity (P;) values were calculated as the observed difference between oxygen
consumption and CTMax at extreme temperatures (10 and 25 °C, respectively) and inside
different acclimation temperatures. Magozzi and Calosi (2014) identified vulnerability to
extreme temperatures from the fact that species with lower CTMax values and high metabolic
plasticity values were less vulnerable to high temperatures than species with high CTMax and
lower metabolic plasticity values. This happens because the basal metabolic rate at extreme
temperatures for species with high CTMax values is close to the active metabolic rate, thus
reducing the aerobic scope and thermal tolerance (Fig. 2). Recently, Rezende et al. (2014)
established that species living in relatively constant environments are favoured by a lower
CTMax than those living in thermally variable environments. This difference is inversely
proportional to the time of resistance to extreme temperatures, because, as previously proposed
(Portner & Knust, 2007; Sokolova et al., 2012), at these temperatures, organisms are at a
physiological limit that cannot be maintained for long time. From the point of view of the
concept of oxygen- and capacity-limited thermal tolerance OCLTT Portner (2010), metabolic
plasticity (P;) could be considered as a way to measure the aerobic scope of ectothermic
organisms. This is true, because, through the relationship between both, it is possible to identify

the magnitude of the effect of temperature changes and their metabolic consequences in terms of
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ectothermic organisms (Fig. 2). Until now, the relationship between P; and the OCLTT has not
been established for tropical species. Using species with different sensibilities could be a way to
prove these hypotheses, mostly for those with a tropical distribution that has a wide range of
adaptations to environmental changes (Clarke, 1996; Morley et al., 2012; Ern et al., 2014)

The Yucatan Peninsula (YP), located in the northern hemisphere of the American continent, is a
transition site between the Caribbean Sea and the Gulf of Mexico. Oceanographic studies carried
out in this region show that the temperature of the adjacent continental shelf is regulated, at least
partially, by the presence of a seasonal upwelling in the summer. This upwelling has an influence
on wide zones of the Gulf of México, providing a habitat in which temperatures are below 23 °C
during the summer ( Zavala-Hidalgo et al., 2006; Enriquez et al., 2013). If IPCC’s (2013)
predictions become true, it is possible that the circulation patterns will change, thus altering the
pulses that make the upwelling and its role in regulating the temperature in the YP possible.
Octopus maya (Solis & Voss, 1967), which inhabits the YP, is an octopus species that sustain
one of the American continent’s most important cephalopod fisheries. Annual production of
Octopus maya is estimated to be between 10 and 20 thousand tons (Instituto Nacional de la
Pesca, 2012). Noyola and co-workers (Noyola et al., 2013a; Noyola et al., 2013b) have
demonstrated that O. maya could be particularly sensitive to relatively high temperatures.
Although the final preference for early juveniles is 24.3 °C, animals exposed to 30 °C have lower
growth rates compared to those exposed to temperatures between 22 and 26 °C. This response is
explained by the fact that temperatures above 26 °C have a negative effect on metabolism,
which, in turn, increase energetic costs and decrease the amount of energy available for growth.
Thus, until now, the obtained results have pointed to an evolutionary history for O. maya in

which the environment has been relatively stable and the species presents its maximal
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178  performance at relatively low temperatures. In this environment, octopuses require a variety of
179  benthic organisms to feed on. Among these are crustaceans and molluscs, of which the thermal
180  biology is almost unknown. In a recent study (Celis-Sanchez et al., 2014), it was reported that
181  the abundance of Callinectes spp is greater during the colder months in the YP, which suggests
182  that this species’ abundance is ruled by changes in seasonal temperature.

183  The group of organisms that comprise the trophic ecology of the octopus O. maya is large and
184  probably changes during its lifetime. Besides species Callinectes similis (Williams, 1966), other
185  crustaceans such as Libinia dubia (H. Milne-Edwards, 1834) and molluscs like Strombus pugilis
186  (Linnaeus, 1758) and Melongena corona bispinosa (Philippi, 1844) also form part of this
187  octopus’ diet. On the other hand, the common snook Centropomus undecimalis (Bloch, 1792)
188  and the yellowtail snapper Ocyurus chrysurus, (Bloch, 1791) which are part of this region’s fish
189  community and of the greater Gulf of Mexico ecosystem, are both predators of the O. maya.

190  When challenged with a temperature change, ectothermic organisms only have two options, that
191 s, to move or to stay and face the new conditions. In mobile organisms, this response will be
192  determined by an arrangement of phenotypical adjustments, which are intimately related to
193  ecological conditions such as food abundance and refuge availability, among others (Clarke,
194  1996). Through thermal biologys, it is possible to know the ectotherms’ sensibility to temperature
195  changes and the effects on their community structure and shared habitat.

196  Using the vulnerability criteria proposed by Magozzi and Calosi (2014) and considering that the
197 magnitude of the aerobic scope is related to thermal preference and the limits that define the
198  tolerance and pejus zone (Portner, 2010), the current study was designed to establish the thermal
199  biology of a diverse community of marine species acclimatised to temperatures that are frequent

200 at its natural habitat in the south-eastern part of the Gulf of Mexico (between 18 and 30 °C).
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Parting from the study of six marine ectothermic species that share their ecosystem with O.
maya, this study has been conducted to specifically 1) establish optimal intervals for the pejus
zone and the upper and lower thresholds in some species that share the Yucatan peninsula as a
habitat with O. maya, ii) to know the effects of temperature on the respiratory metabolism’s
phenotypical plasticity (measured as oxygen consumption, CTMax and CTMin) in order to
establish thermal sensibility of these species using previously defined criteria by Magozzi and
Calosi (2014) and Morley et al. (2012) and iii) to provide information that allows us to explain
how phenotypical plasticity can be used to determine ectothermic vulnerability to temperature
changes in global warming scenarios, proposing a redistribution model for species based on
information on their thermal biology and possible changes in the ecosystem that have been

forecasted by the IPPC (2013).
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Materials and methods

Origin of organisms

Ocyurus chrysurus and C. undecimalis juveniles from the UMDI-UNAM’s Marine Fish
Research Unit (Hunucmad, Yucatan, Mexico) were used. The rest of the species (Strombus
pugilis, Melongena corona bispinosa, Libinia dubia and Callinectes similis) were obtained
directly from the local populations in the continental shelf located next to the port of Sisal,

Yucatan. Data for O. maya were obtained from Noyola et al. (2013)

Acclimation

Two temperatures were used for all species involved in the study, that is, 18 and 30 °C (except
for O. chrysurus, which presented a 5% survival rate at 18 °C and was, therefore, given a
different temperature group at the lower end of 20 °C). The acclimation period lasted for 3 weeks
in all cases. All of the organisms were kept in 60 L tanks (three per temperature group) with a
water recirculation system, filter and UV light. To achieve the 30 °C water temperature, 4400
watt Boyu water heaters were used, whereas a Resun chiller (model CW1000) was used to
achieve 18 °C water temperatures. All treatments were fed with the same frequency (twice a day
for the fishes and snails and once for the crabs). Otohime EP3 commercial feed was used for O.
chrysurus, C. undecimalis, S. pugilis and M. corona bispinosa, whereas frozen fish heads were

given to both species of crab.

Thermal preferences
Thermal preferences were determined using the acute method described by Reynolds and

Casterlin (1979). To achieve this, we used a temperature gradient made out of a PVC tube (4.5 m

11
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long and with a 20 cm diameter) and filled it with sea water. In one end, it had a water chiller
and in the other a heater. The tube was divided (externally only for measuring purposes) in 20
chambers, each of which was 17 cm long. The difference in temperature between each chamber
was approximately 1 °C, so that the difference between the first and last chambers was 20 °C.
The lowest temperature at one end was 15 °C, whereas the highest temperature at the other end
was 35 °C. In order to determine the thermal preference, a total of between 12 and 15 organisms
from each treatment were introduced in the gradient and allowed to actively select their preferred
temperature.

As a control for this experiment and to discard preference for any particular spot in the gradient,
15 organisms from the 26 °C (ambient temperature in the laboratory) acclimation treatment of
each species were inserted in the gradient, with both the chiller and heater turned off (thus giving
the animals no difference in temperatures in the whole system). This allowed us to discard any
effects of the physical characteristics of the gradient over the temperatures. Temperatures
preferred by animals acclimated at 18 and 30 °C were assumed as the interval of optimum
temperature of each species, following the optimum zone of the model proposed by Portner
(2010).

Critical temperatures

The system used to determine the endpoint for CTMax and CTMin in all the species studied was
a 40 L aquarium, divided in two sections, which was used as a thermo-regulated bath. In one of
the aquarium sections, a 1000 W immersion heater attached to an aeration stone, was used to
maintain a uniform temperature. In the other section, the experimental organisms were placed.

To determine CTMin, this bath was conditioned as a recirculation systems connected to an

Isotemp Refrigerated Circulator Model 900 (Fisher Scientific). Each chamber contained a

12
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thermometer for measuring temperature and an aeration system to avoid stratification in water

column. Determinations of CTMax and CTMin were performed between 9:00 and 14:00 h.

To evaluate the critical thermal maximum, the rate of temperature increase was 1 °C min™ for O.
chrysurus and C. undecimalis (Lutterschmidt & Hutchison 1997). For L . dubia and C. similis,
the heating rate was 0.2 °C min™ (Cuculescu et al., 1998), for molluscs the heating rate was 0.2
°C min™ for M. corona bispinosa, and 0.065 °C min™ for S. pugilis (Tomanek & Somero, 1999;
Stenseng et al., 2005). The criteria for determining the end point for crustaceans CTMax was the
completed loss of righting response (CLRR) (Gonzalez et al., 2010; Re et al., 2012). For
molluscs, it was used the criteria of loss of attachment (LA) to the substrate (Salas et al., 2014;
Morley et al., 2014) and for fish it was the loss of equilibrium (LOE) (Mora & Ospina 2001; Li
et al., 2014). In each evaluation, a total of 12—15 organisms per species and treatment were used.
When organisms reached the end point, they were returned to their acclimation temperature. The
organisms were used only once and survival was monitored for 96 h. Data of the animals that did
not recover after returning to their acclimation temperature were discarded.

Thermal tolerance to low temperatures (CTMin) in fish O. chrysurus and C. undecimalis was
determined by decreasing the temperature at a rate of 1 °C min™, whereas, in molluscs, a descent
rate of 0.2 °C min™ for M. corona bispinosa and 0.065 °C min™ for S. pugilis was used. To
determine the CTmin of the two species of crab, one stainless-steel coil coupled to a cooler was
used (PolyScience IP-35), which was placed inside the 40 L aquarium to allow a rate of
temperature decrease of 0.2 °C min™'. An aeration stone was used in the aquarium in all cases to
avoid thermal stratification. The criteria for determining the end point of the CTMin were the

same as those used for determining the CTMax. The organisms were used only once and survival

13
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was monitored for 96 h; data for the animals that did not recover after returning to their
acclimation temperature were discarded. CTMin and CTMax values obtained in animals
acclimated at 18 and 30 °C were assumed as the values of critical threshold (Zokolova et al.,
2012), which separate the pejus and the lethal zone. The pejus interval (Portner, 2010) was
calculated as the difference between CT (maxima or minima) and temperature preferred by
animals acclimated at 18 and 30 °C. Phenotypic plasticity of CT maxima and minima were
calculated as the difference between the mean CT values obtained from animals acclimated at 30

°C less that obtained for animals acclimated at 18 °C.

Oxygen consumption

To evaluate the oxygen consumption, seven organisms of each species were used. To do that,
groups of ten animals of each species were acclimated for 3 weeks at 18, 22, 26 and 30 °C with
the aim to obtain the curve that describe the relationship between oxygen consumption and
temperature. Individualised animals were placed inside a 500 mL (for fish and molluscs) and 2 L
(for crabs) sealed chamber filled with recirculating sea water at their acclimation temperature.
An eighth chamber was used as a control to take into consideration bacterial activity. The entry
flow for each chamber was set at approximately 1 mL™" s for fish and molluscs and 2 mL™ s for
both species of crab. The oxygen consumption (VO;) was determined by the difference in
oxygen concentration between the entry and exits of each chamber, corrected by the flow and
expressed in mg O, g d”', as follows:

VO, = (([Oz, mg/L] E — [O,, mg/L]S) x Flow (L h-1))/weight, g

The oxygen concentration exiting each chamber was registered once a minute using a flow

fluorometric electrode, which was connected to an OXY10 (Presens@) amplifier and a

14
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304 computer. The oxygen concentration at the system entry was obtained with the same type of
305 electrode, which was simply used to measure the water before entering the chambers. Once the
306 measurement started, fish and crabs were given a 1 h acclimation period to this system. This
307 wasn’t the case for both species of molluscs, because constant oxygen consumption values were
308 measured from the beginning of the experiments. Once the oxygen consumption for animals in
309  the chambers stabilised, the readings were taken for 3—4 h. In order to make a comparison with
310 other species of aquatic ectotherms, data were adjusted using the natural logarithm of oxygen
311  consumption. Metabolic plasticity (Pro) was calculated as the difference between oxygen
312 consumption values obtained in animals acclimated at 30 and 18 °C.

313

314  Statistical analysis

315  Thermal preference, CTMax and CTMin were analysed using a one-way ANOVA test, in which
316  the selected and critical temperatures were compared between species, both in animals
317  acclimated at 18 and 30 °C. A co-variance test was used to test statistical differences between

318  slopes of the relationship between oxygen consumption and temperature.
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Results

Oxygen consumption

The acclimation temperature had a significant effect on the routine oxygen consumption of the
organisms used in this study (Fig. 3). The most notorious slope registered between oxygen
consumption and temperature was observed in C. similis and M. corona bispinosa (0.10 value),
followed by the ones observed in C. undecimalis, O. chrysurus and L. dubia (0.04, 0.05 and 0.06,
respectively) (Fig. 3). The lowest slope value for these variables was observed for S. pugilis
(0.03) (P<0.05; Fig. 3). The results obtained in this study show that C. undecimalis juveniles that
acclimated between 18 and 30°C preferred a relatively narrow temperature interval (between 28
+ 1 °C and 29 + 2 °C, respectively) (Fig. 4). This fish species showed CTMin values between 11
and 12.3 °C, whereas CTMax values were between 37.4 and 42 °C for animals acclimated at 18
and 30 °C, respectively. Maximum and minimum plasticity values of 1.3 and 4.6 °C were
obtained (Fig. 5). In this model, the pessimum condition was considered to be below 11 °C and
above 42 °C. A total pejus zone of 30.2 °C was calculated for this species. O. chrysurus showed a
preferred temperature interval of 24 + 2 °C to 27+ 2 °C, a lower pejus (CTMin) of 12 °C and an
upper limit of 38.7 °C. The total pejus value of 24.7 °C was calculated for this species (Fig. 4).
The lower lethal temperature was estimated to be below 12 °C, whereas the upper lethal
temperature was estimated to be above 38.7 °C (Fig. 4).

S. pugilis, one of the mollusc species, could not acclimate to 30 °C, so thermal biology of this
species is considered for animals acclimated between 18 and 26 °C. The snails that acclimated to
these temperatures showed a preferred temperature similar to that of acclimation, and, therefore,
an interval of 18-26 °C was considered to be equal to the preferred temperature in this species

(Fig. 4). Strombus pugilis showed a wide tolerance interval towards lower temperatures with a
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lower pejus limit of 4.6 °C and an upper limit of 37.7 °C. The total pejus for this species is,
therefore, 25.1 °C. According to this fact, the lower pessimum temperature was considered to be
below 4.6 °C and the upper limit was above 37.7 °C. Melongena corona bispinosa showed a
close preference to acclimation temperatures with values of 19 = 1°C and 29 + 0.5 °C for animals
acclimated to 18 and 30 °C, respectively (Fig. 4). The lower pejus limit was 7.6 °C, whereas the
upper limit was 42.1 °C. Above and below these limits, the pessimum temperatures are
considered to initial. A total pejus of 24.5 °C was calculated for M. corona bispinosa (Fig. 4).

L. dubia preferred temperatures were between 25 = 2 and 23 + 3 °C for animals acclimated to 18
and 30 °C, respectively (Fig. 4). The lower critical limit of this crab was 9.4 °C, whereas the
upper limit was 41.5 °C; above and below these limits, the organisms could enter a pessimum
condition for a limited time. A total pejus of 30.5 °C was calculated for this species (Fig 4.).
Callinectes similis showed preferred temperatures of 21 = 3 °C and 23 + 3 °C in animals
acclimated between 18 and 30 °C, respectively (Fig. 4). The lower pejus limit was 10 °C and the
upper limit was 41.5 °C. Above and below these limits, there could be a pessimum condition for

a limited time. A total pejus of 29.1 °C was calculated for this species.

Aerobic metabolism phenotypical plasticity and its relation with thermal tolerance

Acclimation showed an effect on oxygen consumption and pejus magnitude in all studied species
(Fig. 5; Table 1). As expected, oxygen consumption increased with acclimation temperature,
with the greatest increase being registered in C. similis (275%) and M. corona bispinosa (214%),
followed by L. dubia (100%), O. chrysurus (82%), C. undecimalis (66%) and S. pugilis (16%).
The calculated pejus at 30 was lower than that at 18 °C (except in the case of M. corona

bispinosa), with values 53% lower in L. dubia, 15% in S. pugilis, 12% in C. undecimalis and 7%
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in O. chrysurus and C. similis (Fig. 5, Table 1), which resulted in negative plasticity (pejus) in all
species (Fig. 6). The pejus registered for M. corona bispinosa individuals acclimated at 18 °C
was 51% higher than that of those acclimated at 30 °C, which produced a positive plasticity
(pejus) for this element of the thermal window (Fig. 6).

Fish were the only animals that showed a PCTMax values greater than PCTMin. Values of 250
and 21% greater were calculated for C. undecimalis and O. chrysurus, respectively. PCTMax
was virtually the same as PCTMin for the crustaceans, whereas in molluscs the PCTMax was 74

and 31% lower than PCTMin in S. pugilis and M. corona bispinosa, respectively (Fig. 6).

18



373

374

375

376

377

378

379

380

381

382

383

384

385

386

387

388

389

390

391

392

393

394

Ecology and Evolution

Discussion

Results obtained in this study show that the species assembly that share the ecosystem with O.
maya in the Yucatan Peninsula have different thermal intervals, even when they were acclimated
to the same temperatures. Anguilleta et al. (2002) proposed that the evolution of thermal
sensitivity in ectothermic organisms relates the body temperature with the environment. This
relationship is no coincidence, as the environment has selected organisms that have acquired the
capacity to select those temperatures in which their performance is maximal. Therefore, it is
possible to consider that when chosen body temperature matches with the naturally occurring in
an experimental gradient, that temperature is the optimal one (Brett, 1971; Beitinger &
Fitzpatrick, 1979; Magnuson et al., 1979; Hochachka & Somero, 1984; Noyola et al., 2013b;
Angilletta et al., 2002).

In order to establish when selected temperatures match optimal temperatures, it is necessary to
determine what advantages these selected temperatures could have on organisms. Between fish,
C. undecimalis juveniles selected temperatures of 28.5 and 29.3 °C, whereas O. chrysurus
selected 24.6 and 26.6 °C. The temperature preferred by C. undecimalis in a horizontal gradient
had a range between 27 and 28 °C registered during maximal peaks of reproductive aggregation
in its natural habitat in the Florida Peninsula in the USA (Young et al., 2014). It also matches the
greatest growth temperature registered between 26 and 29°C in cultured juveniles in northern
Brazil (Bendhack et al., 2013). Temperatures preferred by O. chrysurus also coincide with
temperatures at which reproduction is promoted (24 to 27 °C), as well as larval development and
juvenile growth (26 °C) in culture conditions (Turano et al., 2000). A recent study has also

shown that the presence of O. chrysurus in the northern coast of the Gulf of Mexico has been the
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result of a temperature increase in the zone in the last 30 years, in which sea surface temperature
was from 20.5 to 25.5 °C (Fodrie et al., 2010).

Among the gastropods, selected temperatures in the gradient by S. pugilis coincide as the
observed maximal of 27 °C observed in oxygen consumption (Sandres & Moore, 1978) and the
registered temperature in the gametogenesis peaks in wild populations (26 °C) (Baqueiro-
Cardenas et al., 2005).

For the studied crabs, C. similis preferred temperatures between 21 and 23 °C, which are below
the average temperature in the continental shelf adjacent to the YP in which they were captured.
These temperatures coincide with those that favour the development of megalopae and early
juveniles of greater size in wild populations (20 to 23 °C) (Ogburn et al., 2011). Also,
temperatures preferred by L. dubia (23 to 24.6 °C) coincided with greater detected abundance in
the continental shelf of Yucatdn Peninsula (Celis-Sanchez et al., 2014) and with temperature that
favours the embrionary development in females maintained in laboratory conditions (Carmona-
Osalde & Rodriguez-Serna, 2012).

Our current results have shown that thermal preferences of the all species studied now coincide
with their body temperature, which is manifested through growth, reproduction or colonisation of
new spaces. Magnuson et al. (1979) argued that the defining interval for preferred temperatures
by animals acclimated to different temperatures and measured in a gradient could also define the
fundamental thermal niche (FTN) (Hutchinson, 1957) (FTN obtained in laboratory conditions).
In their work, these authors defined the preferred temperature inside the “fundamental” niche
when this value is not compared to other elements that conform the multidimensional niche (for
example food abundance, refuge search, etc.). In their review, Magnuson et al. (1979) reported

that the FTN of 24 freshwater fish species showed an average value of 4 °C with a range between
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418 3.4 and 4.7 °C, regardless of preferred temperature, which suggested that this central trend value
419  for FTN could be a constant among aquatic ectothermic organisms. In the current study, even if
420  an average value of the FTN amplitude of the six studied species was 4.5 °C, some of them, like
421  C. undecimalis, showed a value of 0.8 °C, whereas S, pugilis and M. corona bispinosa had values
422  of 8 and 10 °C, respectively. This wide variability for the FTN amplitude value has been
423  observed in other tropical and subtropical species of marine ectotherms. Although in the tropical
424  penaeid shrimp Litopenaeus vannamei (Gonzalez et al. 2010) and Haliotis corrugate, FTN
425  values of 4 and 4.3 were registered, lower values were reported for L. stylirostris (FTN = 1.4°C)
426  (Reet al., 2006), H. fulgens (FTN= 2.7 °C) (Diaz et al., 2006), and Micropterus salmoides (FTN
427 =2.7°C) (Diaz et al., 2007). This suggests that the relative consistency observed in some species
428 could be more of an evolutionary convergence than a general characteristic among aquatic
429  organisms.

430  Preferred temperatures obtained in this study were independent of the pejus magnitude. As
431  previously established, thermal preference represents an integration of physiological conditions
432 in which organisms experiment certain degree of well-being (Clarke, 1996; Angilletta et al.,
433 2002; Portner, 2010). Although it is true that the fundamental niche obtained in a laboratory
434  should be separated from the true ecological niche, the current results allow us to establish that
435  selected temperatures in the experimental gradient are very close to optimal conditions. To
436  establish the niche of these species, other factors should be measured, such as food, refuge,
437  competition, among others that, along with temperature, determine the distribution of organisms
438  in nature.

439  With this definition of niches and trying to formulate a hypothesis, we have used oceanographic

440  models and the FTN amplitude to infer the way in which temperature modulates the current

21



Page 23 of 48

441
442
443
444
445
446
447
448
449
450
451
452
453
454
455
456
457
458
459
460
461
462

463

Ecology and Evolution

distribution of organisms and the effects that a 2 °C (IPPC, 2013) increase in the YP would have.
In order to accomplish this, we have used the annual average temperature interval (23.5 to 28.5
°C) as an indicator of the natural environmental conditions (Centro de Ciencias de la Atmdsfera
2014). We have also used the FTN of these species and its overlap as a measurement of the
potential competition of the thermal niche region, before and after the temperature increase
forecasted by the IPPC (2013). We have also included the amplitude of the FTN of O. maya
(Noyola et al., 2013a) in order to establish how the current thermal niche and the modified one
could affect octopus populations and to verify if this could have repercussions in the species
assembly, which, at least partially, conforms to the trophic ecology of this species, which is one
of the most important cephalopod fisheries in the American continent (Fig. 7).

The FTN values for the seven species showed different magnitudes as a consequence of narrower
or wider intervals of the selected temperature in the horizontal gradient. Not all the FTN intervals
overlap, because, as shown previously, species such as C. undecimalis preferred higher
temperatures than the rest of the studied animals. The lowest interval (0.8 °C) was shown by C.
undecimalis followed by L. dubia (1.6 °C), O. chrysurus and C. similis (2 °C). High FTN values
were registered in O. maya (7 °C), S. pugilis (8 °C) and M. corona bispinosa (10 °C). It is
particularly interesting to notice that the FTN of O. maya (Noyola et al. 2013a) overlaps with
that of its preys, which, without a doubt, is evidence of the way temperature contributes, through
preference, to the exploitation of available resources in the ecosystem, in this, case favouring O.
maya.

Fundamental temperature niche values of both fish species show that they share the same thermal
niche as O. maya in the YP. Even when they are predators of O. maya, the FTN values obtained

for C. undecimalis suggest that interaction with the octopus could only take place when the
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464  ecosystem offers the highest surface temperatures in July through September, when reproductive
465  octopus populations are near the coast at the beginning of the reproductive stage (Centro de
466  Ciencias de la Atmoésfera, 2014). In this interaction, C. undecimalis would have to prey on O.
467  maya by entering its benthic habitat where temperatures are below 24 °C, due to the seasonal
468  summer upwelling (Enriquez et al., 2013). In other months, when temperatures are lower, due to
469  polar north winds, C. undecimalis could prefer to move to other regions inside the Gulf of
470  Mexico where temperatures are higher, near the coastal zone in which temperatures are higher
471  and other prey abound.

472 In a 2 °C temperature-rise scenario in the continental shelf adjacent to the YP, a change in
473  community structure could be expected (Fig. 7). Due to their thermal preference, S. pugilis, L.
474  dubia and C. similis could respond by moving towards cooler regions in the shelf, perhaps to
475  deeper water in which thermal conditions would favour them. However, this movement would be
476  require that in the new environment these organisms could be able to find adequate ecological
477  conditions (food, refuge, sediment type) that would allow them to survive successfully, at least
478  while temperatures in the zone decrease during winter. In this situation, it is possible to assume
479  that O. maya, with a greater FTN, could move towards deeper waters to look for its favourite
480  preys in the warm months of the year, assuming that, in the coolest months, adults would return
481  to more shallow water to look for adequate spawning sites.

482  Nowadays, the O. maya fishery is done in shallow water of the YP. Artisan fishing accounts for
483  captures of around 10 thousand tons a year and is the economic engine of 17 thousand families.
484  This activity uses C. simlis and L. dubia, among other species, as bait. Even though we cannot
485  know the way in which the octopus population’s dynamics could be restructured (as well as its

486  prey’s) in a scenario in which the water temperature rose by 2 °C, the current results show the
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urgent need to include these data in fishing models in order to establish predictions that allow us
to propose strategies to handle these and other species in the southern part of the greater Gulf of
Mexico ecosystem.

Based on reaction norms, Morley et al. (2013) and Magozzi & Calosi (2014), among others,
have shown that plasticity can be used as a measurement of sensitivity to temperature changes,
because it is a component of the genotype reaction norms. In this study, we used plasticity as a
measurement of sensitivity of seven species of marine tropical ectotherms (the six included in
this study plus O. maya; Noyola et al., 2013a) and we linked this with metabolism in order to
establish the capacity that these species have acquired to live in temperatures between 18 and 30
°C. Taking into account that the thermal window of species is formed by different elements
(pejus, critical threshold and lethal zone), we first link the plasticity of the pejus with
metabolism. This analysis came from the hypothesis that organisms with wide metabolic
plasticity could have greater sensibility to temperature changes, due to a possible reduction in
their aerobic scope (Portner, 2010). If the opposite was true, we would expect lower sensitivity to
temperature changes in organisms that have minor metabolic alterations related to a temperature
increase (Fig. 2). In order to establish these effects with greater precision, it is necessary to make
a detailed analysis of the relationship between temperature and pejus amplitude. As observed, all
animals studied here, except M. corona bispinosa, presented a lower pejus at 30 °C than those at
18 °C. Similar results have already been obtained in other studies, in which the upper limits of
the tolerance zone were near the critical limits of the species (Brett, 1971; Clarke, 1996;
Reynolds & Casterlin, 1979; Beitinger et al., 2000; Braby & Somero, 2006; Diaz et al., 2006;

Diaz et al., 2007; Portner, 2010; Terblanche et al., 2011). The proximity between the upper
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509 limits and pejus amplitude has been interpreted as evidence of the limited evolutionary potential
510 that heat tolerance has among ectotherms (Rezende et al., 2014).

511  The pejus amplitude is also a good tolerance indicator, because it is possible to establish a
512  thermal frame inside of which species can initiate protection and repair mechanisms when faced
513  with temperature increases (Portner, 2010; Sokolova et al., 2012). Among the studied species,
514  the ones that presented a pejus upper interval below 10 °C were L. dubia (7.2 °C) and O. maya
515 (7.6 °C), indicating that both are considerably more sensitive to quick increases in temperature
516 than the rest. An interesting fact is that O. maya was the only species that presented a lower pejus
517 interval below 8 °C (Noyola et al., 2013a); the rest of the species showed values between 11 and
518 18 °C, indicating that O. maya, unlike the others, could also be sensitive to low temperatures.
519  This difference between O. maya and the other species could possibly be explained because of
520 their endemism, which could have caused specific adaptive adjustments for the YP habitat. Even
521  though we do not have information related to the environmental conditions of the YP during its
522  geological history, our current results make it clear that O. maya shows characteristics of a
523  species that has adapted to a relatively stable environment, probably because of the seasonal
524  upwelling that controls temperature (and possibly also nutrients, food availability, etc.) in the
525  whole Gulf of Mexico region (Enriquez et al., 2013). In this context, it is possible to conclude
526  that, compared to other species, O. maya meets our expectations, which is a strong temperature
527  effect on its metabolism reduces the aerobic scope, limiting tolerance to temperature changes. In
528 the currently studied species, at least concerning pejus magnitude, a direct relationship between
529  tolerance and metabolism cannot be seen. A possible hypothesis is that in tropical species
530 metabolic reorganisation induced by temperature, added to oxygen diffusion mechanisms, could

531  be more efficient (Giomi & Portner 2013; Ern et al., 2014), allowing greater energy investment
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in basal metabolism, in which pejus activated protection mechanisms are included (Pdortner,
2010; Sokolova et al., 2012). This would allow species to keep their physiological responses
within pejus without a noticeable reduction of oxygen consumption, as has been observed in
Macrobrachium rosenbergii (Ern et al., 2014). Other studies should be done in order to assess
the aerobic scope of metabolic activity and how it is linked to protection and repair mechanisms
that are activated when temperatures change in species that share their thermal niche with O.
maya.

Magozzi and Calosi (2014) postulated that species that live in variable thermal environments
should have 1) higher upper thermal limits, ii) lower plasticity at those limits, iii) high metabolic
rates, iv) high metabolic plasticity and v) higher metabolic costs at high temperatures than
species that inhabit more stable environments. These hypotheses, according to the authors, could
be particularly valid in the context of climate change, where severe and frequent increases in
temperature are expected (IPPC, 2013).

Species that inhabit more variable environments could be less vulnerable to extreme thermal
events, but, at the same time, have a great risk when chronically exposed to high-temperature
scenarios. With our current results, we have elaborated Table 2 as a basis to prove hypothesis 1—-
3 by Magozzi and Calosi (2014) as well as the hypothesis from this study (hypothesis 4; Fig. 2).
In hypothesis 4, we postulate that animals that inhabit thermally heterogeneous environments
should have a total plasticity (Py) lower than those that inhabit more stable environments and
should, therefore, be more sensitive to high temperatures (Fig. 2; Table 2). We have also added
two sensitivity criteria, which evaluate heat tolerance and allow us to visualise the safety frame
of organisms with a single indicator, according to their critical temperature tolerance as well as

optimal temperature (Morley et al., 2012).
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From this analysis, we can conclude that the expected physiological reactions were not met
100% by all species (Table 2). The fact that there are species that do not adjust to expected
patterns was also observed by Magozzi and Calosi (2014), who found that among six studied
species of caridean shrimp, the invasive species Palaemon macrodactylus (Rathbun, 1902) did
not satisfied the expected pattern. To explain these results, Magozzi and Calosi (2014) argued
that it is possible that the adaptation this species has developed, to better tolerate extreme thermal
events, and has facilitated the invasion of new ecosystems. Our current results indicate that the
two fish species, the gastropod M. corona bispinosa and O. maya have a relationship between the
AS and the aerobic metabolism’s plasticity, both for the pejus magnitude and the critical
threshold. By exploring sensitivity indicators (Table 2) (Morley et al., 2012), we found that the
species with greatest heat tolerance (HT) were C. simlis and C. undecimalis, followed by L.
dubia, M, corona bispinosa and O. chrysurus and finally by S. pugilis and O. maya. As HT is a
measure of the difference between the critical temperature and the maximal habitat temperature,
it allows us to establish the potential that each species should have acquired through evolution in
order to tolerate exposition to an extreme temperature. It is also interesting that the three species
that inhabit variable environments had high HT values (Table 2). This makes it evident that there
is a relationship between the habitat of the studied species and their tolerance. Among the species
that do not inhabit variable environments but showed high HT values is L. dubia. This matches
their wide distribution, which has been documented on the southern coast of Texas, the
Bahamas, Cuba and Florida ?(1984)?, suggesting that the HT value is sensitive to both the wide
thermal variations that species go through in contrasting environments (such as marine and
estuarine) and to thermal latitudinal variations. In this study, critical upper and lower thresholds

of 41.5 and 9.5 °C for L. dubia were documented. This indicates that the species have
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physiological adaptations that allow it to be present in tropical and subtropical zones in the
American Atlantic, thus making it tolerant. The HT index is also sensitive to less tolerant species
by presenting lower values for S. pugilis and O. maya. The Strombus pugilis used in the
experiments were not able to acclimatise to 30 °C (all of them died within a few days) and, even
if O. maya was able to indeed be acclimatised at this temperature, the negative value for pejus
plasticity showed that this acclimation is not adaptive. This confirms the previously obtained
information, in which a particular sensitivity was shown for this species (Noyola et al., 2013a;
2013b).

All species, except C. undecimalis, showed a negative thermal safety margin between 3 and 8§ °C
(Table 2). This margin suggests that, in response to a thermal increase of this magnitude, the
species are presumably well-adapted to face it, at least temporarily. The case of C. undecimalis,
however, is different. All of our current results seem to show that, even if this species is the most
tolerant to extreme temperatures, it is also the one with the biggest risks in an environmental-
change scenario. As foretold by Magozzi and Calosi (2014), the most tolerant species are often at
greater risk when facing sudden thermal changes. This is the case for C. undecimalis.

This study, in addition to equalising the nomenclature and terms used, has made it clear that it is
possible to obtain the thermal sensitivity of the six species that coexist with O. maya in the YP
through phenotypical plasticity, thermal tolerance and safety margin assessments. The use of the
fundamental thermal niche as a measurement of the capacity of organisms to preferred an
optimal environment in which metabolic capacity is maximal has allowed us to establish the
possible effects of an increase in temperature in the southern Gulf of Mexico. A reorganisation
pattern of species has been proposed to establish a first hypothesis that guides studies on species

distribution and possible ecological consequences of such ecological reorganisation. Due to its
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abundance and fishing importance, O. maya is one of the most outstanding species of the YP.
However, studies should also be concerned with others that like C. undecimalis, which, besides
being part of the fisheries in the Gulf of Mexico, are at a thermal risk for apparently being near
their tolerance limits. In this context and taking into account abundance criteria, thermal
sensitivity and the ease to study natural populations, it is possible to propose O. maya and C.
undecimalis as monitor species for temperature changes that occur in the southern Gulf of

Mexico, which could possibly influence other sectors inside this great ecosystem.
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Figure Captions

Fig. 1. A model that unifies thermal biology terms, using the concepts proposed by Reynolds and
Casterlin (1979), Angilleta et al. (2002), Portner (2010) and Sokolova et al. (2012).

Fig. 2. Relationship between phenotypical plasticity for oxygen consumption and thermal
tolerance with the aerobic scope for activity calculated from the difference between basal and
active metabolism in ectothermic organisms. A: optimal temperature interval, B: pejus, whose
limits are defined by CTMax and CTMin and C: pessimum range.

Fig. 3. Temperature effect on the oxygen consumption of fish O. chrysurus and C. undecimalis
(A); molluscs M. corona bispinosa and S. pugilis (B); and crustaceans L. dubia and C. similis
©).

Fig. 4. Thermal biology of fish species O. chrysurus and C. undecimalis, mollusc species M.
corona bispinosa and S. pugilis and crustacean species L. dubia y C. similis, which live in the
adjacent continental shelf to the Yucatan peninsula in Mexico. Data were superimposed to the
conceptual model OCLTT proposed by Portner (2010). Maximum and minimum pejus values
(yellow boxes) were calculated from the differences between preferred temperatures (P, blue
box) that determine the optimal temperature range (A). Letters B and C show the difference
between critical maximal and minimal temperatures, registered in animals acclimated to 18 and
30 °C, respectively.

Fig. 5. Acclimation temperature (18 and 30 °C) effect on oxygen consumption and pejus for all
species studied. Data for O. maya was obtained from Noyola et al. (2013a).

Fig. 6. Phenotypical plasticity for minimal and maximal critical temperatures as well as pejus for

all studied species. O. maya data were obtained from Noyola et al. (2013a).
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Fig. 7. Thermal niche amplitude (FTN: arrows) for the six species that forms part of the O. maya
ecosystem, be it as prey (S. pugilis, M. corona bispinosa, L. dubia, C. similis) or predators (O.
chrysurus, C. undecimalis,). The grey box shows the average variation interval of the annual
temperature in the continental shelf adjacent to the YP, which, according to currently available
models (Centro de Ciencias de la Atmoésfera, 2014), oscillates between 23.5 and 28.5 °C in the
zones in which the studied species are captured. The red box shows the average variation interval

in the YP, considering a possible 2 °C increase over the current interval (grey box; IPPC, 2013).
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Table 1. Effect of temperature of thermal biology, oxygen consumption and plasticity (P) of tropical ectotherms of Yucatan peninsula that share

the ecosystem with Octopus maya. Values as Mean + SD

Ecology and Evolution

Page 48 of 48

Width of the
fundamental Oxyger_] .
Total thermal consumption
Acclimation Pejus® Pejus” niche® Plasticity (P)
Ptot
T,°C Preferred, °C CTMin, °C CTMax, °C °C °C °C mgO.g™ h™ Pcruin, °C Pcryax, °C Ppejus, °C mgO, g* h'

C. undecimalis 18 29.3 + 21 11 + 06 374 + 19 18.3 345 0.8 0.06 1.3 4.6 -2.1 0.04
30 28.5 + 19 123 + 04 42 + 1.3 16.2 0.10

O. chrysurus 20 24.7 + 19 121 + 09 353 + 0.8 12.6 24.3 1.9 0.17 2.8 3.4 -0.9 0.14
30 26.6 + 17 149 + 04 387 + 05 11.7 0.31

S. pugilis 18 18.0 + 05 46 + 01 351 + 1.7 13.4 24.8 8.0 0.06 10 2.6 -2 0.01
26 26.0 + 05 146 + 13 377 + 10 11.4 0.07

M. corona b. 18 19.3 + 07 76 + 05 393 + 16 11.7 29.4 10.1 0.07 4.1 2.8 6 0.15
30 29.4 + 05 117 + 16 421 + 0.7 17.7 0.22

L. dubia 18 24.6 + 28 94 + 06 348 + 0.6 15.2 22.4 1.5 0.05 6.5 6.7 -8 0.05
30 23.1 + 38 159 + 08 415 + 10 7.2 0.10

C. similis 18 21.5 + 29 104 + 03 385 + 05 11.1 21.4 1.9 0.08 2.7 3 -0.8 0.22
30 23.4 + 28 131 + 10 415 + 0.6 10.3 0.30

O. maya* 18 19.6 + 16 116 + 06 318 + 16 8 15.6 7 0.36 7.4 4.7 -0.4 1.09
30 26.6 + 19 190 + 06 365 + 1.1 7.6 1.45

a: Pejus = CT (min or max ) — Preferred_temperature obtained at 18 or 30°C

, respectively; b: Total Pejus = Pejusig-c + Pejusse-c; ¢: Width of fundamental niche = Preferred

temperatureso.c - Preferred temperaturesg-c; d = Oxygen consumption values obtained from equations on figure 3. * Data of O. maya from Noyola et al., (2013b)
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Table 2. Physiological reactions (after Magozzi & Calosi, 2014), and thermal sensitivity
(after Morley et al., 2012) that species occupying stable and variable thermal environments
should possess when exposed to acute thermal events (used to CTMAX measurements). If
an animal response is as expected, it is indicated by (10), and (1) indicates otherwise (not

expected).

Species
Physiological C. undecimalis O. chrysurus® M. corona S. pugilis® L. dubia C. similis 0. maya
Reactions bispinosa
Variable/stable
Higher/lower upper 42 °C 38°C 42 °C 38°C 42 °C 42 °C 36 °C
thermal limits (10) (10) (10) (10) 1) 1) (10)
Lower/higher plasticity 5°C 3°C 3°C s°C 7°c s°C 5°C
of these limits (1) (10) (10) @ (10) 1) (10)
Higher/lower 0.31 0.31 0.26 0.07 0.11 0.24 1.4
metabolic rates (20) (20) (20) (20) (20) Q) Q)
(mg O.g™h™)
Lower/higher 0.036 0.12 0.15 0.015 0.05 0.19 1.1
metabolic plasticity (20) 1) 1) 1) Q) (20) (20)
(mg O:g™ h™)°
Higher/lower Yes,
gne ? ? ? ? ? ? Noyola et
metabolic costs at al., (2013a)
high temperatures "
Score obtained 31 31 31 22 22 13 31
Score expected 40 40 40 40 40 40 40
Score as a % of
maximum score 75 75 75 50 50 25 75
expected
Warming Tolerance
(WTY?, °C 11.2 8.5 8.7 6.4 9.7 11.5 5.7
Thermal safety 0.4 -2.9 -8 -6 -4.7 -6.1 -5.4
margin® (TSM), °C
Habitat Marine and Marine Marine and Marine Marine Marine Marine
Estuarine (Habitat estuarine (Habitat (Habitat (Habitat (Habitat
(Habitat Variable) (Habitat Stable) Stable) Stable) Stable)
Variable) Variable)
28.5 °C* 28.5 °C* 30 °C* 30°C 28.5°C 28.5°C 28.5°C

a: Acclimation temperatures 20 and 30 °C. b: Acclimation temperatures 18 and 26 °C c: This physiological reaction is not
from Magozzi & Calosi (2014), but was hypothesised in the present study and is shown in Figure 2 d: WT = CTmax (mean
value of animals acclimated at 18 and 30 °C) — temperature of the habitat: Tha, (Mean value of surface seawater temperature
in zone of distribution of each species (*); data from UNIATMOS, 2014. e: TSM = optimum temperature Topt — Thab. Topt WaS

calculated as a mean value of temperature selected by animals acclimated at 18 and 30 °C.
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